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Résumé / Abstract 
 
De nombreuses études ont été consacrées à expliquer la diversité du vivant. Chez les parasites, la 
spécialisation pour différents types d’hôtes peut être un processus clé dans l’émergence et le maintien de 
cette diversité. Les traits d’histoire de vie du parasite et de ses hôtes conditionnent la structuration de la 
variation génétique dans le temps et l’espace, et de là, la possibilité des divergences liées à l’hôte. Dans 
cette thèse, nous nous sommes intéressés à l’évolution de la spécialisation dans deux systèmes 
hôtes/parasites impliquant des vecteurs de la borréliose de Lyme: les tiques Ixodes uriae, qui exploite les 
oiseaux marins coloniaux des régions polaires, et Ixodes ricinus, que l’on rencontre sur un large spectre 
d’hôtes terrestres en Europe. Ces deux congénériques ont en commun de nombreux traits, mais diffèrent 
notablement dans les types d’hôtes qu’ils exploitent et leur stratégie de rencontre. D’après les éléments de 
la biologie de base de ces espèces, nous avons formulé plusieurs hypothèses sur la répartition de 
l’information génétique de ces parasites en populations naturelles, et plus particulièrement entre leurs hôtes 
à l’échelle locale. De larges échantillonnages ont été réalisés, et les tiques ont été caractérisées à l’aide 
marqueurs microsatellites et mitochondriaux. Ces données ont été analysées à l’aide de différents outils 
statistiques fréquemment utilisés en phylogéographie et en génétique des populations, incluant des 
méthodes récemment développées. Dans leur ensemble, les résultats ont permis d’établir un scénario 
d’évolution récente et récurrente de la spécialisation chez I. uriae, qui varie en fonction des traits des hôtes 
et leurs interaction locale avec la tique. Nos résultats suggèrent également l’existence chez I. ricinus de 
races spécialisées sur différents types d’hôtes (oiseaux, petit mammifères, etc.), et de mécanisme 
d’appariement assorti des partenaires sexuels au sein de ces races. Cette étude souligne l’importance des 
traits des parasites dans leur diversification (dispersion, stratégie de rencontre des hôtes et d’appariement). 
En particulier, la formation des races d’hôtes dans les populations de tiques va fortement affecter la 
circulation des pathogènes qu’ils transportent, et remet ainsi en cause nos connaissances actuelles sur 
l’épidémiologie des maladies à tiques comme la borréliose de Lyme.  
 
Mots-clefs Génétique des populations, interactions hôtes-parasites, spécialisation, tiques, Ixodes uriae, 
Ixodes ricinus, marqueurs microsatellites, dispersion sexe-spécifique, borréliose de Lyme 
 
 
 
Many studies have been devoted to understanding the origin of life’s vast diversity. In parasitic 
organisms, host specialization may be a key process in the emergence and maintenance of this diversity. 
Host and parasite life history traits can shape the spatial and temporal patterns of genetic variation, and 
thus, the possibility of host-associated divergence. In this thesis, we examine the evolution of host 
specialization in two host/parasite systems involving tick vectors of Lyme borreliosis: Ixodes uriae, a tick 
that exploits colonial seabirds in polar regions and, Ixodes ricinus, a tick with a large spectrum of terrestrial 
hosts in Europe. These congeneric species share many traits, but differ noticeably by the characteristics of 
the hosts they exploit and the strategies they use to encounter these hosts. Based on the basic biology of 
these ticks, we have formulated several hypotheses concerning the distribution of their genetic variation in 
natural populations and particularly among their local hosts. Ticks were sampled across a large spatial scale 
and were characterized using microsatellite and mitochondrial markers. We analyzed this data using 
different statistical tools frequently employed in phylogeography and population genetics, including some 
recently developed methods. Taken as a whole, our results support a scenario of recent and recurrent 
evolution of host races in I. uriae, where the local outcome of the interaction varies in space and among 
host species. Our results also suggest the existence of races specialized on different host types within I. 
ricinus populations (birds, rodents, lizards, etc), and a potential mechanism for assortative mating in these 
races. Overall, the work presented in this thesis highlights the importance of parasitic traits for the 
diversification process (dispersal, host encounter strategies, mate pair formation). More specifically, the 
frequent evolution of specific host races within tick populations will have importance consequences for the 
circulation of the pathogens they carry and, as such, calls into question our current understanding of the 
epidemiology of tick-borne diseases such as Lyme borreliosis. 
 
Keywords Population genetics, host-parasite interactions, specialization, ticks, Ixodes uriae, Ixodes ricinus, 
microsatellite markers, sex-specific dispersal, Lyme borreliosis
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1. Introduction 
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1.1. La spécialisation des parasites  
  
L’énigme de la diversité  
La biologie se propose dans un premier temps de décrire la diversité du monde vivant: cette 
diversité peut être considérée à différentes échelles qui la structurent de façon pertinente (Blondel, 
1995). Mais une fois entrevue l’incroyable profusion du vivant, la fascinante rive enchevêtrée de 
Darwin (1859), surgit la question de la causalité. Aristote, déjà, en distinguait différents niveaux 
(Aristote, -335/-323). Si l’on tente de les transposer dans les termes de la biologie moderne, cela 
revient à d’abord en chercher les causes proximales, puis la réponse aux questions suivantes; 
comment est générée, comment se maintient et comment évolue cette diversité? Le cas des 
parasites, auxquels sont consacrés le présent travail, est tout particulièrement remarquable, ceux-ci 
représentant une large part de la diversité du vivant (De Meeûs et al, 2002; Price, 1980).  
 
Contexte écologique, micro- et macroévolution  
La diversification n’est rendue possible que par un certain contexte écologique (e.g., 
isolement géographique, préférences dans le choix du partenaire sexuel; Kirkpatrick et Ravigné, 
2002). Ainsi, le parasitisme peut être défini comme l’interaction intime et durable d’un organisme 
avec son individu hôte – ou ses individus hôtes dans le cas d’un parasite à plusieurs hôtes 
obligatoires (Combes, 1995; Price, 1980). Etre un parasite suppose donc de s’adapter au milieu 
extérieur, aux compétiteurs, prédateurs, et autres parasites, mais surtout à l’hôte lui-même. L’hôte, 
qui représente une large part des contraintes environnementales du parasite, est lui-même variable 
dans le temps et dans l’espace. Le parasite est structuré dans l’espace entre les micro-habitats au 
sein des individus hôtes, entre individus, populations, espèces (Clayton et al, 2003; De Meeûs et 
al, 1998). C’est pourquoi, la distribution spatiale du parasite doit être considérée à différentes 
échelles: ainsi, la notion d’allopatrie (i.e., caractère de deux populations occupant des espaces 
distincts) peut concerner à la fois l’aire géographique mais aussi l’isolement entre hôtes infectés, 
eux-mêmes sympatriques (i.e. présents dans le même espace géographique) (McCoy, 2003; 
Poulin, 2007). Par ailleurs, l’hôte est également variable dans le temps, de par les réponses 
comportementales, physiologiques et démographiques qu’il développe (De Meeûs et al, 1998; 
Krasnov et al, 2003). Rapportée aux caractéristiques des parasites, ce sont des variations de grande 
échelle: les parasites sont en effet souvent de taille relativement petite, ont une faible mobilité, et 
exploitent de larges unités de ressources (Price, 1980). D’un point de vue écologique, la diversité 
des parasites peut ainsi s’expliquer en partie comme résultant de l’équilibre dynamique entre 
extinction, colonisation et divergence des différents compartiments de son habitat (Poulin, 2007).  
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Dans ce contexte, la diversification est d’abord un processus microévolutif (i.e., se 
produisant à des échelles de temps de quelques générations (Gingerich, 2001; Hairston et al, 
2005), qui passe par l’action de différentes forces modelant la variation génétique; sélection, 
migration et dérive. Ces forces agissent en redistribuant la variation créée par les mutations. Ainsi, 
de nombreux modèles théoriques de cette divergence ont été proposés; de façon générale, ces 
modèles supposent  l’existence d’un polymorphisme dans l’adaptation aux différents habitats, 
soumis à une forte sélection disruptive associée à des mécanismes d’isolement reproducteur (e.g., 
Kirkpatrick et Ravigné, 2002; Via, 2001). Dans le cas du parasitisme, ceci peut se décliner en 
polymorphisme de spécialisation sur différents hôtes, et une reproduction dans ou sur l’hôte 
(Combes et Théron, 2000): la spécialisation pour les différents hôtes est donc un facteur important 
dans la dynamique de spéciation chez les parasites (De Meeûs et al, 1998). La littérature en offre 
ainsi de nombreux exemples bien documentés (e.g., Filchak et al, 2000; Hafner et Page, 1995 ; 
Stireman et al, 2006).   
Ces aspects d’ordre qualitatif (i.e., répondant aux questions «comment survient et se 
maintient la diversité des parasites») amènent à la dimension quantitative du problème. A quelle 
vitesse cette évolution se produit-elle? A quelle échelle spatiale se produit-elle? Ou pour mieux 
dire: les modèles proposés suffisent-ils réellement à expliquer la profusion des parasites? Il a été 
montré que, dans certains, de forts patrons de sélection pouvaient causer de telles différentiations à 
de très courtes échelles de temps (Filchak et al. 2000; Schwarz et al. 2005). A l’échelle 
macroévolutive (i.e. à l’échelle de temps géologique, Gingerich, 2001), certains groupes de 
parasites peuvent ainsi être le résultat de très anciennes associations avec des hôtes dont ils 
partagent en partie l’histoire (Hafner et Page, 1995; Nieberding et al. 2004). Pour les deux 
partenaires, il peut s’agir de poursuivre sans cesse la « course aux armements » imposée par leur 
évolution réciproque (Thompson, 1994), et dans laquelle la rapidité d’évolution est cruciale. 
 
Les parasites et leurs hôtes: spécialistes et généralistes 
Les relations complexes des parasites avec leur environnement en font bien souvent des 
spécialistes par excellence (Combes, 1995; Price, 1980). Cependant, la notion de spécificité est 
plus ou moins stricte: elle peut désigner l’association spécifique à différents niveaux, par exemple 
entre espèces ou génotypes d’hôtes et de parasites. De plus, le degré de spécialisation peut 
également varier le long de l’aire de distribution d’un parasite.  
Quels sont les facteurs susceptibles de maintenir la spécialisation, et de déterminer son 
intensité et sa direction? De façon générale, on considère qu’une forte prédictibilité de la rencontre 
de l’hôte (abondance, stabilité temporelle) favorise le spécialiste, qui évite le coût de 
l’investissement dans des adaptations multiples du par exemple aux systèmes immunitaires qu’il 
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affronte (Combes, 1995). Néanmoins, le niveau auquel se produit la sélection peut nuancer ces 
prédictions. (en fonction ou indépendamment de la densité dans les différents hôtes: 
respectivement soft et hard selection) (De Meeûs et Goudet, 2000) Mais, dans le cas où les 
ressources hôtes sont de taille inégale, la spécialisation est attendu quelle que soit le schéma de 
sélection. A contrario, le généraliste est plus à même de se maintenir dans des populations d’hôtes 
instables  (Combes, 1995). De plus, dans les cas de ressources hôtes de taille comparable, les 
conditions de maintien des spécialistes sont plus restreintes  (De Meeûs et Goudet, 2000)  
 
1.2. La spécialisation chez Ixodes ricinus et I. uriae 
 
Les tiques sont des vecteurs de pathogènes humains et animaux de grande importance 
(Parola et Raoult, 2001; Troughton et Levin, 2007). De ce fait, de nombreux aspects de leur 
biologie de base (exigences écologiques, interactions avec les conspécifiques, les hôtes,…) sont 
connus. Les tiques sont souvent abondantes et relativement aisées à échantillonner (i.e. notamment 
en utilisant la technique de balayage de la végétation avec une pièce de tissu). Du point de vue 
appliqué, l’étude des tiques ouvre la voie à une meilleure compréhension de la dynamique de 
transmission des pathogènes qu’elles transmettent, leur émergence, leur maintien et leur évolution, 
et, par conséquent, du fonctionnement des systèmes tiques/pathogènes. D’un point de vue plus 
fondamental, les tiques sont d’intéressants modèles pour l’étude de la spécialisation. En effet, de 
par leur large spectre d’hôtes, leur étendue géographique ces espèces sont impliquées dans une 
large gamme d’interactions écologiques.  
Le présent travail a consisté à étudier différents aspects de la spécialisation chez deux 
espèces de tiques dures du genre Ixodes sp., et à mener la comparaison de ces systèmes. Ixodes 
uriae est une tique parasite des oiseaux marins coloniaux des deux hémisphères. Ixodes ricinus est 
une espèce parasite de nombreux vertébrés d’Europe et d’Afrique du Nord. Ces deux espèces 
réunissent plusieurs conditions propices à l’émergence de la spécialisation (Magalhaes et al, 
2007) : 
•  Les deux espèces ont des capacités de dispersion autonome réduites. Les événements de 
migration à longue distance sont liés à l’hôte; ceci augmente la probabilité de rencontre d’un 
même type d’hôte dans un nouvel environnement, notamment pour I. uriae. 
• Mis à part les évènements de migration à longue distance, I. uriae est extrêmement 
philopatrique, car son cycle de vie s’accomplit préférentiellement à l’endroit de la naissance (le 
nid de son hôte). Ceci favorise l’appariement des apparentés, et donc l’isolement reproducteur 
entre pools de tiques sur différentes espèces hôtes qui ne partagent pas forcément les mêmes zones 
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de nidification même quand elles sont en sympatrie dans une colonie. Ce caractère n’est pas 
partagé par I. ricinus dont les adultes peuvent cependant s'accoupler sur l'hôte final. 
• Les mécanismes de l’interaction physiologique entre tiques et hôtes sont complexes, ce 
qui favorise l’émergence d’un polymorphisme dans l’exploitation des hôtes, précurseur de la 
spécialisation.  
Chez I. uriae, des études préalables ont ainsi mis en évidence l’existence d’une 
différenciation entre des individus échantillonnés sur différents hôtes (McCoy et al, 2001; 2005). 
Au delà de leur apparentement et de caractéristiques biologiques proches, ces deux espèces de 
tiques présentent des différences pouvant conduire à de fortes différences dans leur degré respectif 
de spécialisation. En effet, pour Ixodes uriae, les populations sont isolées par la barrière 
géographique constituée par la mer; de plus, les populations d’hôtes sont prévisibles et stables, 
même si la dynamique d’occupation des sites par les oiseaux peut conduire à des disparitions 
locales (Boulinier et Danchin, 1996). En revanche, pour les populations d’I. ricinus les facteurs 
d’isolement géographique ne sont a priori pas aussi forts, et la structure des communautés d’hôtes 
est différente de celles des colonies d’oiseaux coloniaux, en termes de richesse spécifique, de 
densité et de divergence entre hôtes potentiels. Dans cette seconde espèce, la spécialisation 
éventuelle résulterait d’un compromis différent entre probabilité de rencontre des hôtes, et coût de 
l’adaptation à des hôtes beaucoup plus distants phylogénétiquement (e.g. oiseaux, mammifères). 
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2. Système biologique 
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2.1. Systématique et phylogénie  
 
Les tiques appartiennent à l’ordre des Acariens parasitiformes, qui regroupe environ 80 des 
200 familles d’Acariens (Klompen et al, 2007). Au sein de cet ordre, elles ne représentent que 
trois familles: les Argasidae ou ‘tiques molles’, les Ixodidae ou ‘tiques dures’, que l’on reconnaît 
aux éléments rigides de leur exosquelette (voir Estrada-Peña et al, 2004), et les Nuttalliedidae 
contenant une unique espèce Nuttalliela namaque (Camicas, 1998). Selon une étude récente 
(Klompen et al, 2007), ces divisions systématiques basées sur la morphologie sont confirmées par 
l’analyse phylogénie moléculaire. 
Ixodes ricinus et Ixodes uriae sont toutes deux des tiques dures, de la même famille 
(Ixodidae), même sous-famille (Prostriata) et même genre qui comprend environ 250 espèces. 
Cependant, elles appartiennent à deux complexes d’espèces différents: d’une part, pour certains 
auteurs (Klompen et al., 2000; Barker, Murrell, 2002; Murrell et al., 2003), I. uriae est l’une des 
trois espèces du complexe Ixodes tasmani, avec I. tasmani et I. holocyclus (Klompen, 2000); 
d’autre part, I. ricinus est l’une des 14 espèces du complexe I. ricinus (Xu et al, 2003)  (I. ricinus 
sensu stricto, I. scapularis, I. pacificus, I. granulatus, I. nuttallianus, I. minor, I. muris, I. affinis, I. 
pararicinus, I. jellisoni, I. gibbosus, I. nipponensis, I. persulcatus et I. pavlovskyi). Ces deux 
complexes d’espèces sont bien distincts (figure 1): 
•   Le groupe I. tasmani, ou groupe d’Australie/Nouvelle-Guinée (Barker, Murrell, 2002), 
comprend trois espèces signalées en Australie, I. tasmani et I. holocyclus y étant même 
endémiques. De nombreuses études phylogénétiques ont mis en évidence à la fois la monophylie, 
et la position basale de ce complexe (Fukunaga et al, 2000; Klompen et al, 2000 ; Barker, Murrell, 
2002) au sein du genre, appuyant ainsi l’hypothèse de la radiation des Ixodidae à partir de 
l’Australie (Gylfe et al, 2001; Barker, Murrell, 2002). Certains auteurs ont même décrit l’espèce 
Ixodes uriae comme appartenant à un genre distinct de la sous-famille Prostriata, Ceratixodes sp. 
(Camicas, 1998).  
• Au contraire, si la monophylie du complexe I. ricinus demeure incertaine (Xu et al, 
2003), il correspond à des espèces largement distribuées dans tout l’hémisphère Nord (voir 2.2) et 
qui auraient divergés plus récemment dans l’histoire du genre. 
Ainsi, la comparaison d’I. ricinus et I. uriae doit tenir compte des différences qui peuvent 
séparer ces deux représentants du genre Ixodes. 
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Figure 1.  
Relations phylogénétiques au sein des Ixodidae, d’après Xu et al. (2003). Les positions d’Ixodes 
ricinus et I. uriae sont surlignées en bleu.  
 
 
2.2. Aire de répartition 
 
La tique Ixodes uriae a été signalée dans de nombreuses colonies d’oiseaux marins, 
distribuées sur les côtes des deux hémisphères (figure 2). De par son cycle de vie et des capacités 
de mobilité autonome réduite (voir 2.3.), cette tique reste strictement inféodée aux nids de ses 
hôtes, et on ne la rencontre qu’à proximité. 
Ixodes ricinus est abondante dans l’Europe « fraîche et froide » (Perez-Eid, 2007), plus 
particulièrement l’Europe centrale, et également sous forme de petites populations dans l’Europe 
méditerranéenne (figure 2). De par sa sensibilité à la dessiccation, on ne rencontre guère I. ricinus 
au-dessus de 1300-1500 m. d’altitude, sauf exceptions (peut-être 1700 m. dans les Pyrénées) 
(Perez-Eid, 2007). Cependant, des études suggèrent que I. ricinus serait en expansion au Nord de 
son aire de répartition, ou en altitude, sous l’influence des changements globaux (Danielova et al, 
2006; Lindgren et al, 2000 ; Talleklint et Jaenson, 1998).  
Dans les deux cas, et plus particulièrement pour I. uriae, il ne peut s’agir là que d’un aperçu 
général de la distribution de ces tiques, les données relatives étant lacunaires (McCoy, 2001). 
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Figure 2.  
Distributions connues d’ Ixodes ricinus (en rouge, d’après Perez-Eid, 2007) et d’I. uriae (en bleu, 
d’après McCoy, 2001) 
 
 
2.3. Cycle de vie  
 
2.3.1. Généralités 
 
Comme la plupart des tiques, I. ricinus et I. uriae sont des ectoparasites hématophages, 
gonochoriques (deux sexes), à reproduction sexuée stricte. On peut identifier quatre stades de 
développement, œuf, larve, nymphe et adulte (figure 3 & 4). Le développement est ponctué par 
deux mues. Un repas sanguin est nécessaire pour réaliser les deux premières mues, et un dernier 
est pris par la femelle avant la ponte (Eisen et Lane, 2002; McCoy, 2001). Chez I. ricinus, le mâle 
adulte peut occasionnellement prendre également un repas sanguin, mais sans se gorger (Gern, 
Humair, 2002). Les repas durent entre deux et 14 jours, selon le stade et l’individu. 
Le cycle de vie complet s’effectue théoriquement en 3 ans (figure 3 & 4). Cependant, la 
durée observée varie entre 2 et 5 ans pour I. ricinus (Eisen et Lane, 2002), 2 et 8 ans pour I. uriae 
(Muzaffar et Jones, 2007), en fonction des conditions locales de l’environnement (disponibilité 
des hôtes, conditions climatiques). Durant leur vie, les deux tiques ne passent donc qu’un temps 
limité sur leurs hôtes pour leurs repas sanguins (i.e. de l’ordre de 5%, Eisen et Lane, 2002). 
La copulation peut avoir lieu hors de l’hôte, c’est à dire au sol ou sur la végétation pour I. 
ricinus, autour du nid de l’oiseau hôte chez I. uriae (Kiszewski et al, 2001; ). Elle peut également  
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Figure 3.  
Le cycle de vie d’Ixodes uriae (a) Un schéma du cycle de vie complet (McCoy, 2001) (b) Femelle 
adulte, nymphe et larve gorgée (c) Individus de différents stades trouvés près d’un nid 
(photographies: http: // www. units. muohio. edu/ cryolab/ education/ antarcticbestiary _ 
terrestrial. htm). 
 
 
Figure 4.  
Le cycle de vie d’Ixodes ricinus (a) Un schéma du cycle d’après Eisen et Lane (2002). Pour 
chaque stade, la distribution des tiques entre les principaux hôtes est figurée par la taille de la 
photographie de cet hôte. Les espèces hôtes figurées sont les rongeurs, passereaux, écureuils, 
faisans, insectivores, lagomorphes, chevreuils. (b) Les différents stades d’Ixodes ricinus :1a&b - 
larve gorgée et non gorgée; 2a&b- nymphe gorgée et non gorgée; 3- mâle adulte; 4a&b - femelle 
adulte non gorgée et gorgée (photographie: http: //www. nhc. ed. ac. uk/ index. 
php?page=24.25.119) (c) Femelle adulte à l’affut (photographie : http: //www. maladies-a-tiques 
.com /Les-tiques. htm). 
 
 
(a) 
(b) 
(c)
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avoir lieu sur l’hôte chez I. ricinus (Kiszewski et al, 2001), mais pas chez I. uriae (McCoy et 
Tirard, 2002) ; en cas de spécialisation, la rencontre des partenaires liés à un même hôte pourrait 
être favorisée par un appariement assortis indirect (i.e. copulation différée après la rencontre de 
l’hôte chez I. ricinus, association à un nid dans tous les cas chez I. uriae).   
 
2.3.2. Quel individu hôte? La stratégie de rencontre 
 
Certains taxons emploient une stratégie de chasse active des hôtes (e.g. des Ixodidae comme 
Hyalomma sp., Amblyomma sp.). Cependant, dans la majorité des cas, les tiques sont passives: soit 
elles demeurent à l’abri du nid d’un individu hôte (i.e. nidicole), soit elles attendent le passage des 
hôtes à l’affût dans la végétation (Sonenshine, 1993). Chez ces tiques, la première paire 
d’appendices regroupe de nombreuses fonctions sensitives impliquées dans la détection de l’hôte 
(Sonenshine, 1993) telles que la sensibilité aux vibrations, à la chaleur corporelle, à l’ombre et aux 
kairomones (i.e. substances chimiques attractives émises par l’hôte; Crooks et Randolph, 2006). 
Ixodes uriae est typiquement une tique nidicole; on peut la trouver en abondance dans les 
nids où dans des anfractuosités dans l’immédiate proximité de ceux-ci (figure 3). Malgré la 
relative passivité d’I. uriae, la rencontre des hôtes est rendue possible par la formidable densité 
des colonies d’oiseaux marins (jusqu’à 40 individus/m² pour certaines espèces ;Barton et al, 1996) 
et la fidélité de ces oiseaux au site de leur naissance et à leur nid (i.e. philopatrie) qui peut 
favoriser la transmission verticale des tiques.  
Ixodes ricinus utilise quant à elle la stratégie d’embuscade (figure 4), c’est une tique non-
nidicole. En position d’embuscade, la tique est positionnée à l’extrémité de la végétation, la 
première paire d’appendices déployées, la rencontre se produisant quand l’hôte passe à proximité. 
 
2.3.3. La vie sans ou avec l’hôte: périodes d’activité, périodes de repos 
 
La vie de la tique sans l’hôte est partagée entre les périodes d’activité (recherche des hôtes) 
et périodes de repos, ou diapause. De plus, on distingue encore la diapause « morphogénétique » 
qui précède immédiatement une étape du développement (mue, ponte), de la diapause 
« comportementale » (la tique refuse l’opportunité d’un repas sanguin) (Sonenshine, 1993).  
 
Ixodes uriae Pour les tiques nidicoles, la variation des conditions du milieu est réduite, et les 
patrons de diapause sont davantage liés à la synchronisation avec l’activité des hôtes (Sonenshine, 
1993). Ainsi, chez I. uriae, il a été montré récemment que ses périodes d’activité dans une colonie 
de macareux étaient liées à celle d’éclosion des poussins (Muzaffar et Jones, 2007). 
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Ixodes ricinus Les stimuli qui déterminent l’état de diapause ou d’activité sont mal connus. 
Mais chez l’espèce voisine Ixodes persulcatus, le signal serait la température du sol (Alekseev et 
al, 2000). Cette relation aux conditions environnementales dessine le plus probablement les 
patrons d’activité annuelle d’Ixodes ricinus: on n’observe généralement Ixodes ricinus en activité 
qu’au printemps et en automne (Eisen et Lane, 2002; Sonenshine, 1993 ). Pour Sonenshine (1993), 
les patrons complexes de diapause permettent la synchronisation avec les périodes 
environnementales favorables. 
 
2.3.4. Quelle espèce hôte ?  
 
Un large spectre d’hôtes Ixodes uriae est un parasite des oiseaux marins coloniaux des deux 
hémisphères. Guiguen (1988) signale plus de 50 d’espèces hôtes possibles. De façon similaire, 
Ixodes ricinus est rencontrée sur un large spectre d’hôtes, incluant mammifères, oiseaux terricoles 
et reptiles. Aeschlimann dénombre plus de 300 espèces hôtes en Suisse (Aeschlimann, 1972) (voir 
figure 4 pour les principaux hôtes).  
 
Opportunisme ou spécificité ? Classiquement, les espèces dites spécialistes ne sont 
rencontrées que sur une espèce hôte unique, voire un genre unique. A ce titre, les deux espèces 
modèles ont été considérées comme des tiques généralistes.  
• Cependant, l’étude de la répartition de l’information génétique d’I. uriae a permis de 
remettre en cause cette nature généraliste. Il a été montré que, dans plusieurs colonies d’oiseaux 
plurispécifiques des deux hémisphères, les tiques rencontrées sur chacun des hôtes correspondent 
à des populations différenciées génétiquement (McCoy et al, 2001; 2005). Ixodes uriae aurait 
donc divergé en différentes races spécialisées sur différents espèces d’hôtes.  
• Aucune étude génétique comparable n’a été réalisée à ce jour chez I. ricinus. Mais on 
observe en apparence une préférence d’hôtes par stade (figure 4): les stades juvéniles sont 
rencontrés majoritairement sur les petits mammifères, oiseaux bien qu'également sur des hôtes de 
grande taille comme le chevreuil (Perez-Eid, 2007). En revanche, les tiques adultes sont surtout 
rencontrées sur les hôtes de grande taille. Pour Perez-Eid (2007), ces patrons d’infestation par 
stade s’expliquerait simplement par le problème que pose la fixation d’un adulte gorgé (jusqu’à 2 
cm.) sur un hôte de petite taille. Meljon & Jaenson (1997) ont montré une corrélation entre stade et 
hauteur de la station dans la végétation. Ainsi, la préférence d’hôte apparente par stade chez I. 
ricinus a été considérée comme la conséquence de contraintes écologiques et mécaniques qui 
réduisent le spectre réel des différents stades. Cependant, chez I. ricinus une autre étude a 
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montrées expérimentalement que les taux d’infestation de différentes espèces hôtes pourraient 
également être liés à une préférence d’hôtes (Nilsson et Lundqvist, 1978). 
  
2.4. Ecologie d’Ixodes ricinus et d’I. uriae  
 
2.4.1. Interactions avec le milieu 
 
Ixodes uriae Les colonies d’oiseaux marins habitées par I. uriae sont situées près des 
régions polaires. Les espèces qui affrontent les froids extrêmes doivent résoudre le problème de la 
conservation de l’eau: cependant, aucune des adaptations prévisibles ne peut être mise en évidence 
chez I. uriae (Benoit, 2007). La limitation des pertes d’eau est encore une fois permise par 
différentes adaptations comportementales: durant les périodes de repos, I. uriae s’agrège en 
groupes de plusieurs milliers d’individus dans les anfractuosités du sol – ce qui favoriserait la 
conservation de l’eau (Benoit, 2007; Eveleigh et Threlfall, 1974). La présence de ces micro-
habitats favorables est donc cruciale pour le maintien des populations de tiques et peut aussi 
favoriser les contacts entre tiques associés à différents nids. 
Ixodes ricinus A l’échelle macro- et méso- climatique, la distribution d’Ixodes ricinus 
semble bien expliquée par les conditions hygrométriques: en climat océanique humide (îles 
britanniques), elle abonde en prairie, tandis qu’elle semble rechercher l’humidité du sous-bois en 
climat méso-humide (Europe centrale) (Perez-Eid, 2007). L’approche physiologique a de fait mis 
en évidence que la survie d’I. ricinus est ainsi possible pour des taux d’humidité relative 
supérieurs à 80% (Lees et Milne, 1951). Cette sensibilité à l’hygrométrie explique l’activité 
saisonnière des tiques (voir 2.3.2), et les allers-retours fréquents entre la litière et la végétation lors 
des périodes d’activité (Perret et al, 2003).  
 
2.4.2. Interactions avec l’hôte 
 
L’infestation par les tiques peut sévèrement affecter la santé d’un individu hôte (I. 
ricinus :Talleklint et Jaenson, 1997; I. uriae : McCoy et al, 2002). A l’échelle de la population, 
l’effet de l’infestation serait négligeable chez I. ricinus, (Talleklint et Jaenson, 1997), et important 
chez I. uriae (Boulinier et Danchin, 1996; Duffy, 1983). Le coût de l’infestation pourrait avoir 
favorisé l’évolution de défenses immunitaires innées des hôtes. Brossard & Wikel (2004) 
dénombrent ainsi de nombreuses études mettant en évidence l’activation de la réponse 
immunitaire innée (e.g., système protéique du complément, réaction inflammatoire) chez les hôtes 
lors de l’infestation par des tiques du complexe I. ricinus. L’infestation répétée favorise également 
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l’émergence d’une immunité acquise (Brossard et Wikel, 2004). En retour, cette réaction de l’hôte 
active des contre mesures par la tique (Brossard et Wikel, 2004; Couvreur et al, 2008). Ainsi, 
malgré la brièveté apparente de leur interaction, un intense dialogue moléculaire a lieu à 
l’interface tique/hôte. Ceci pourrait favoriser l’émergence de la spécificité d’hôte chez les tiques 
(Magalhaes et al, 2007;  Mans et Neitz, 2004 ).  
 
2.4.3. Interactions avec les conspécifiques 
 
Chez les parasites, la distribution des individus dans l’espace est typiquement non uniforme 
(Shaw et Dobson, 1995). Chez les Ixodidae en particulier, Kiszewski et al. (2001) distingue 
l’agrégation hors de l’hôte, sur l’hôte mais non liée au sexe, et sur l’hôte liée au sexe. Les signaux 
de l’agrégation seraient des composés contenus dans les fèces des hôtes ou les phéromones 
sexuelles de la tique (Grenacher et al, 2001; Healy et Bourke, 2008). Différents facteurs ultimes 
peuvent expliquer l’émergence de ces comportements: l’agrégation pourrait être liée à la 
découverte de sites favorables pour la rencontre des hôtes (Healy et Bourke, 2008), la rencontre 
des partenaires sexuels, la maintenance des conditions micro-environnementales (voir 2.4.1) ou la 
minimisation de la mortalité due aux prédateurs (e.g., arthropodes, Healy et Bourke, 2008) .  
 
2.4.4. Dispersion 
 
Pour de nombreux auteurs, la dispersion autonome dans le genre Ixodes sp. est de l’ordre du 
mètre (Falco et Fish, 1991); les mouvements des hôtes durant le repas sanguin jouent donc un 
grand rôle dans la dispersion des tiques. 
Chez I. uriae, la dispersion à longue distance a deux limites majeures. D’une part, en 
période de reproduction, les oiseaux sont extrêmement attachés à leur nid (Coulson et Nève de 
Mévergnies, 1992). D’autre part, en dehors des périodes de reproduction, les oiseaux vivent en 
mer et la probabilité pour la tique de rester attachée durant cette période, ou de se détacher de son 
hôte dans un environnement favorable, est hautement improbable (McCoy, 2001). En revanche, il 
a été proposé que les comportements d’exploration des oiseaux jeunes ou des reproducteurs en 
échec permettraient la dispersion des tiques entre les colonies (Danchin, 1992; McCoy, 2001). 
Chez les espèces du complexe I. ricinus, les oiseaux migrateurs joueraient un rôle important 
dans la dispersion à longue distance (De Meeûs et al, 2002; Aeschlimann, 1981). Cependant, 
l’observation d’une différenciation génétique entre les populations Suisses et Tunisiennes par De 
Meeûs et al. (2002) montre que ces capacités de dispersion à l’échelle intercontinentale restent 
limitées. A l'échelle d'une région, le sexe mâle semble disperser davantage. L’une des hypothèses 
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avancées est celle d’une spécificité d’hôtes liée au sexe chez I. ricinus, les femelles ayant une 
préférence pour des hôtes d’une plus faible mobilité, comme les micromammifères (De Meeûs et 
al, 2002). 
 
2.5. Rôle de vecteur d’Ixodes ricinus et I. uriae 
 
2.5.1. Des vecteurs de nombreux pathogènes  
 
Les tiques représentent les deuxièmes vecteurs de maladies humaines après les moustiques 
(Parola et Raoult, 2001; Troughton et Levin, 2007 )  et posent également des problèmes 
vétérinaires considérables (Sonenshine, 1993). En effet, la liste des pathogènes portés par I.  
ricinus et I. uriae seules est considérables (tableau I) et soulignent l’importance de mieux 
comprendre le fonctionnement et l’évolution de ces vecteurs. Il est à noter que, parmi ces 
nombreux pathogènes, I. ricinus et I. uriae sont tous les deux vecteurs des bactéries responsables 
pour la maladie de Lyme chez l’homme. 
 
2.5.2. I. ricinus et I. uriae dans l’épidémiologie de B. burgdorferi s.l. 
 
Borrelia burgdorferi s.l. est un complexe incluant à ce jour environ 14 espèces (Derdáková 
et Lenčáková, 2005 ; Postic et al, 2007; Richter et al, 2004), dont quatre au moins sont les agents 
de la borréliose de Lyme, la principale maladie à vecteur d’Europe et d’Amérique du Nord 
(Barbour et Fish, 1993). Le tableau clinique de l’infection par B. burgdorferi s.l. peut inclure de 
nombreux symptômes (dermatiques, neurologiques, cardiaques, articulaires), selon l’espèce 
infectante et le génotype de l’hôte (Stanek et al, 2002). Bien que cette maladie soit rarement létale,  
ses manifestations chroniques la rendent d’une grande importance économique (Gubler, 1998). 
A ce jour, six des 14 espèces de B. burgdorferi s.l. ont été détectées en Europe chez I. 
ricinus (Hanincova et al, 2003), et trois chez I. uriae (tableau I). I. ricinus est le principal vecteur 
de B. burgdorferi s.l. en Europe, bien que d’autres vecteurs aient été identifiés (I. hexagonus, I. 
uriae) (Eisen et Lane, 2002). Du fait de sa large distribution, I. uriae est potentiellement impliquée 
dans la circulation transhémisphérique de B. garinii, voire de sa transmission à l’homme (Gylfe et 
al, 1999; Olsen et al, 1995). Les deux espèces que nous étudions sont donc d’une importance 
majeure dans l’épidémiologie de la maladie de Lyme. 
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Tableau I. Principaux agents pathogènes transmis ou détectés chez I. ricinus et I. uriae 
 
Pathogène 
Tique 
Règne Espèce 
Détectée 
chez la 
tique 
Compétence 
vectorielle 
Référence 
Pathogène 
humain 
Référence 
B. burgdorferi s.s. X suggérée (Duneau et al, 2008)  X 
e.g.(Kurtenbach 
et al, 2002) 
B. garinii X suggérée (Olsen et al, 1993) X 
e.g.(Kurtenbach 
et al, 2002) Bactéries 
B. lusitaniae X   (Duneau et al, 2008) X 
e.g.(Kurtenbach 
et al, 2002) 
TBE virus X   (Chastel, 1988) X 
e.g. (Süss, 
2003) 
I. uriae 
Virus 
Tyuneliy virus X   (Chastel, 1988) X (Chastel, 1988)
B. burgdorferi s.s.   X (Dolan et al, 1998) X 
e.g.(Kurtenbach 
et al, 2002) 
B. afzelii   X (Dolan et al, 1998) X 
e.g.(Kurtenbach 
et al, 2002) 
B. garinii   X e.g.(Fiserova et al, 2008) X 
e.g.(Kurtenbach 
et al, 2002) 
B. valaisiana X   
e.g. 
(Alekseev et 
al, 2001) 
    
B. lusitaniae X   e.g. (Ras et al, 1997) X 
(Collares-
Pereira et al, 
2004) 
B. spielmani X   (Richter et al, 2004)     
Anaplasma sp.   X e.g. (Eisen et Lane, 2002) X 
(Dawson et al, 
1991) 
Bartonella 
henselae   X 
(Cotté et al, 
2008) X 
(Anderson et 
Neuman, 1997)
Bactéries 
Rickettsia sp.   suggérée (Fournier et al. 2000) X 
(Nilsson et al, 
1999) 
Trypanosoma 
theileiri   suggérée 
(Aeschlimann 
et al. 1979)     
Protozoaires 
Babesia divergens   X e.g. (Eisen et Lane, 2002) X 
(Zintl et al, 
2003) 
Nématodes Dipetalonema rugosicauda X   
(Aeschlimann 
et al. 1979)     
TBE Virus   X e.g. (Eisen etLane, 2002) X 
e.g. (Süss, 
2003) 
I. ricinus 
Virus 
LIV Virus   suggérée (Hudson et al, 1995) X 
(Davidson et al, 
1991) 
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2.5.3. Interactions hôte/tique/B. burgdorferi s.l. 
 
Interaction borrélie-tique Les mécanismes moléculaires de la distribution des borrélies 
parmi les tiques ont fait l’objet d’une abondante littérature (e.g., Eisen et Lane, 2002). Tout 
indique que la tique est un acteur de la transmission du pathogène: ainsi, au moins une protéine 
contenue dans la salive des tiques joue un rôle dans le succès de l’infection de l’hôte (Fikrig et 
Narasimhan, 2006; Ramamoorthi et al, 2005) . Du point de vue de la tique, l’association pourrait 
avoir des effets négatifs d’après certains travaux (e.g. une mobilité réduite, Alekseev, 2000 ; voir 
aussi Lefcort, 1996; Qiu, 1997), mais pourrait également induire aussi des bénéfices pour la tique 
(e.g. une plus grande aptitude à rencontrer les hôtes, Faulde et Robbins, 2008). Ainsi, on peut 
imaginer que la forte compétence vectorielle d’Ixodes sp. pour B. burgdorferi s.l. est le fruit de 
sélections réciproques. 
Interaction hôte-borrélie Les patrons de répartition de la borrélie parmi les hôtes vertébrés 
sont basés sur des associations spécifiques : par exemple, B. valaisiana et B. garinii sont 
principalement associés aux oiseaux. Du point de vue du pathogène, l’hôte auquel elle sera 
transmise par la tique n’est donc pas anodin. Pour Kurtenbach et al. (2002), ces associations sont 
la conséquence de patrons variables de défense immunitaire innée entre les différents hôtes. 
D’après ce modèle, les tiques ne jouent aucun rôle dans la formation des patrons de spécificité 
hôte/borrélie. 
Par ailleurs, De Meeûs et al. (2004a) observent une plus forte différenciation génétique 
parmi les tiques Ixodes ricinus infectés par B. afzelii. Ils proposent plusieurs explications 
alternatives, allant de l’existence d’une espèce cryptique d’I. ricinus, moins vagile, ayant une 
meilleure compétence vectorielle pour B. afzelii, à une possible manipulation parasitaire des tiques 
par la borrélie, en passant par une mortalité plus importantes des tiques dispersantes infectées par 
cette bactérie. De telles hypothèses n’ont jamais été testées directement. L’étude de la structure 
génétique des populations d’Ixodes ricinus, la répartition de sa diversité génétique entre ses 
différents hôtes et à différentes échelles pourrait permettre d’explorer plus avant ces aspects de 
l’épidémiologie de B. burgdorferi s.l. (Gooding, 1996 ; McCoy, 2008). 
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3. Questions abordées 
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Après avoir donné cet aperçu de la biologie de base et de l’écologie des deux espèces 
modèles, nous allons aborder les aspects suivants de la spécialisation chez I. ricinus et I. uriae : 
 
Ixodes uriae: l’évolution récurrente des races d’hôtes.  
 
Dans le contexte d’un parasite spécialisé pour plusieurs espèces hôtes, comme I. uriae, nous 
pouvons formuler deux hypothèses alternatives sur la répartition de l’information génétique entre 
les espèces hôtes: congruence entre espèces hôtes exploités et phylogénie des tiques  ( figure 5a); 
congruence entre localisation géographique et phylogénie des tiques ( figure 5b).  
 
 
Figure 5 
Schéma des patrons phylogéographiques attendus (a) dans le cas d’une évolution ancienne des 
races d’hôtes. Chaque feuille de cet arbre phylogénétique représente un groupe d’individus, 
caractérisé par son site d’origine (A, B ou C) et l’hôte sur lequel il a été échantillonné (1, 2 ou 3) 
(b) dans le cas d’une évolution récurrente des races d’hôtes dans différents sites. Les évènements 
de séparation entre races d'hôtes (sous le scénario d’évolution le plus parcimonieux) sont figurés 
par des croix. 
 
Les patrons d’évolution conformes à l’hypothèse (5a) ont été trouvés dans les études 
génétiques précédentes sur I. uriae basée sur l’utilisation de marqueurs microsatellites (McCoy et 
al, 2001; 2005). Du fait de leur rapidité d’évolution, et la rapide saturation des différences par 
homoplasie (i.e., identité des allèles par convergence), les marqueurs microsatellites révèlent 
l’évolution récente. Nous avons dans un premier temps validé l’existence de races dans un nouvel 
échantillonnage réalisé en Islande, à l’aide des mêmes marqueurs. Par ailleurs, à l’aide de 
marqueurs mitochondriaux à évolution plus lente, nous pouvons nous attendre à valider l’une ou 
l’autre des hypothèses (5a) et (5b). Ceci permettra de discriminer qui de l'émergence ancienne des 
races d’hôtes, issu d’un processus coévolutif ancien, ou d'un phénomène rapide et récurrent 
d'évolution d’émergence races d'hôtes locales. Cette étude s’intègre donc à la fois dans le champ 
de la génétique des populations et de la phylogéographie intraspécifique (Avise, 1987).  
 Les résultats de ce travail sont présentés dans le manuscrit intitulé «Recent evolution of 
host specialization in the seabird tick Ixodes uriae, a vector of Lyme borreliosis», en préparation. 
X 
X X 
X 
X 
X 
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Ixodes ricinus suit-elle la même tendance qu’I. uriae?  
 
Durant notre étude, nous avons abordé trois aspects différents de la génétique des 
populations d’I. ricinus en rapport avec sa spécialisation potentielle. Les travaux précédents sur la 
génétique de populations d'I. ricinus ont révélés l'existence de très forts déficits en hétérozygotes 
par rapports aux attendus sous l'hypothèse de panmixie locale, déficits en hétérozygotes 
imparfaitement expliqués par les allèles nuls et/ou la dominance d'allèles courts (De Meeûs et al. 
2004a). L'existence d'un effet Wahlund ne pouvant être exclu. Il nous est apparu pertinent de tester 
cette hypothèse selon trois modalités: une très indirecte en recherchant l'existence d'appariement 
assortis entre mâles et femelles, la seconde en recherchant plus directement des sous-groupes 
(mixture analysis) par une méthode bayésienne et enfin une troisième en génotypant des tiques 
prélevées sur différentes espèces hôtes afin de tester directement l'existence de possibles races 
d'hôtes chez cette espèce de tique. 
 
Appariement assorti chez Ixodes ricinus  
 
 Chez les organismes sexués, les génotypes sont produits par la ségrégation, la 
recombinaison et l’union des gamètes. La mise en place de mécanismes d’isolement reproducteur 
est un élément clé de la diversification des organismes sexués, et en particulier de leur 
spécialisation. En effet, si une combinaison aléatoire de gènes peu rendre un individu 
particulièrement adapté à un hôte donné, la pérennité de cette combinaison est remise en cause par 
le brassage de la reproduction sexuée. Les mécanismes d’isolement reproducteur sont de différents 
types. Nous avons utilisé ici «appariement assorti» dans le sens où nous avons supposé que, dans 
un même site, les tiques ne s’apparient pas de façon aléatoire, mais selon leur apparentement, 
mesuré à l’aide marqueurs génétiques microsatellites. Nous avons donc supposé que s'il existait 
des races d'hôtes chez I. ricinus, la préservation de bonnes combinaisons de gènes devait être 
assurée par un appariement assorti (génétiquement parlant) des adultes. Ce travail est présenté 
dans l'article «Assortative Pairing in Ixodes ricinus L. (Acari:Ixodidae), the European Vector of 
Lyme Borreliosis» (Kempf et al., J. Med. Entomol., sous presse). 
 
Nouveaux aspects de la génétique des populations d’Ixodes ricinus par une approche 
bayésienne. 
 
Un jeu de données «anciennes» déjà publié (De Meeûs et al. 2002) a été ré-étudié à l’aide 
d’une méthode de détection des sous-populations, récemment développée et implémentée par le 
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logiciel BAPS 5.1. (Corander et al, 2004). Cette méthode à été utilisée parallèlement pour un vaste 
jeu de données sur I. uriae issus des travaux précédents de McCoy et al. (McCoy et al, 2001; 
2003; 2005) pour comparaison avec un jeu de données où l'espèce hôte est connue et la raciation 
d'hôte avérée.  
Nous avons par la suite exploité ces résultats pour ré-étudier le biais de dispersion sexe-
spécifique entre les sous-populations en présence d'un fort effet Wahlund. Ceci a permis de 
comparer différents tests utilisés. 
Ce travail correspond au manuscrit d'un article soumis pour publication et intitulé  
«Population structure, Wahlund effects and sex biased dispersal in Ixodes ricinus, the European 
vector of Lyme borreliosis: new tools for old data». 
 
Ixodes ricinus est-elle réellement un tique généraliste ? 
 
Cette dernière étude a été conçue de manière comparable aux travaux de McCoy et al. 
(McCoy et al, 2001; 2005) chez I. uriae. En effet, nous avons échantillonné les tiques I. ricinus 
sur des hôtes piégés dans le cadre d’autres études de biologie des populations. Ainsi, nous avons 
pu étudier des tiques infestant différentes espèces de rongeurs et d’oiseaux, et également des 
lézards verts, des chevreuils et des sangliers, à l’aide des outils de la génétique des populations. 
Plus particulièrement, nous avons étudié la répartition de l’information génétique entre les hôtes, 
toujours dans le cadre théorique de la validation/réfutation de l'hypothèse de l'existence de races 
d'hôtes chez cette espèce.  
A cause de l’origine multiple des échantillons, nous avons dû analyser l’influence de 
différents paramètres sur la structuration des tiques : années d’échantillonnage, stades des tiques, 
sites, individus hôtes, et enfin le type d'hôte (sanglier, chevreuil, lézard, rongeur, oiseau). Nous 
nous sommes appuyés nous-mêmes sur une hypothèse de spécificité par type, car une 
spécialisation par espèce comparable à celle d’I. uriae semblait peu parcimonieuse étant donné le 
grand nombre d'espèces d’hôtes potentiellement présents en sympatrie pour I. ricinus. Les 
résultats de cette approche sont exposés dans le manuscrit d'article en préparation intitulé «Is the 
European vector of Lyme borreliosis, tick Ixodes ricinus (Acari: Ixodidae), a true generalist tick 
?». 
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4.1. Recent evolution of host specialization in the seabird tick Ixodes uriae, a 
vector of Lyme Borreliosis (en préparation)  
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Abstract 
Ecological interactions are an important source of rapid evolutionary change and thus may 
generate a significant portion of novel biodiversity. Such changes may be particularly prevalent in 
parasitic organisms, where interactions with the host can induce strong selective pressure for 
adaptation. Indeed, several recent examples highlight the importance of host-associated 
divergence for the evolution of biodiversity. However, in order to understand the relative ease at 
which such divergences occur, it is essential to examine the evolutionary history of the divergence 
process, particularly when it is occurring over large geographic scales where both geographic and 
host-associated isolation may play a role. In the present study, we use population genetics and 
phylogeography to study the evolutionary history of host-associated divergence in the seabird tick 
Ixodes uriae (Acari, Ixodidae). To do this, we compared two types of genetic markers, 
microsatellite markers that reflect more ecological time scales and a conserved mitochondrial gene 
(Cytochrome oxidase III) that should reflect more ancient divergence events. Population structure 
based on microsatellite markers supported previous studies and showed clear evidence of host-
associated divergence in all populations considered. However, different populations of the same 
host type did not always group together in overall analyses suggesting that races likely evolved 
independently several times. In contrast, little host-associated structure was found for the 
mitochondrial gene fragment: most variation was associated with geographic location and not host 
species. In line with previous work, these combined results suggest that host race formation in I. 
uriae is a recent phenomenon and that it has occurred repeatedly in different isolated regions. In 
addition to its implications for host population dynamics, rapid divergence in I. uriae may greatly 
modify the epidemiological landscape of the micropathogens that it transmits and raises the 
question of the existence of host-associated structure in other tick systems, particularly those of 
significant medical and economic interest. 
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Introduction 
 
Historical debates on the evolution of genetic divergence have particularly addressed the role 
played by the different geographical arrangement of populations (i.e. allopatry, sympatry, 
peripatry, parapatry). Efforts have been made to draw a general picture of the interplaying 
processes (Kirkpatrick, Ravigné, 2002), and particularly to assess the possibility of divergence in 
the case of ongoing ecological interactions (Via, 2001). In addition to the spatial context of 
divergence, a growing amount of work now focuses on the pace and frequency of divergent 
evolution (Carroll et al. 2007; Schwarz et al., 2005; Thompson, 1998; Yoshida et al., 2003). Thus, 
some authors make the distinction between “ecological” (i.e. rapid) and “evolutionary” time scales 
of divergence (Gingerich, 2001). However, beyond a simple question of scale, this distinction 
highlights the importance of the underlying mechanisms and their long-term consequences. For 
example, ecological interactions are likely an important cause of rapid evolutionary changes (Orr, 
Smith, 1998), but these changes can in turn influence the dynamics of ecological interaction 
(Fussmann et al., 2007). 
Parasites are ideal model organisms to address the mechanisms and consequences of 
evolutionary divergence. Indeed, given that the host is the main component of a parasite’s 
environment, including both its food resource and its breeding site, and that this habitat is 
constantly changing, parasites may be particularly prone to ecological adaptation and divergence 
(De Meeûs et al., 1998; Gandon, Van Zandt, 1998). Well-known case studies on phytophagous 
species have revealed the importance of host-associated divergences for the evolution of 
biodiversity (Drès, Mallet, 2002 ; Feder et al., 2005), but ecological speciation is predicted to be a 
general tendency among parasitic species (De Meeûs et al., 1998) and will depend on their life 
history characteristics (McCoy, 2003). 
Facing entangled recent and ancient events acting at various spatial scales, the choice of 
adapted markers and methods of data analysis is of primary interest in order to understand the 
divergence process. Microsatellite markers are inherited biparentally and have relatively high 
mutation rates (Jarne, Lagoda, 1996). They are thus expected to reflect contemporary processes; 
size homoplasy is expected to suppress the signature of ancient events (e.g., (Howes et al., 2006)). 
In contrast, detection of recent events using more conserved genetic markers can be limited by 
incomplete lineage sorting (i.e., the lineages may not yet reflect current population divergence), 
but can be used to investigate historical processes (Avise, 1998 ; Ballard, Whitlock, 2004). In this 
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study, we use population genetics and phylogeography to investigate the evolutionary history of 
host-associated divergence in the seabird tick Ixodes uriae (Acari, Ixodidae).  
Ixodes uriae is a common hematophagous ectoparasite that exploits colonial seabirds in 
polar regions (Northern and Southern hemispheres). Although it was initially characterized as a 
seabird generalist given its extensive host range (Guiguen, 1988), microsatellite-based studies 
have shown evidence of host race formation within this species. Indeed, host-associated 
divergence in this tick has been demonstrated for several host species under sympatric conditions 
(McCoy et al., 2001, 2005a). These observations call into question the habitat-centred hypothesis 
of tick evolution, whereby only the abiotic environment, and not the host, plays a significant role 
in tick adaptation (Klompen et al., 1996), and suggest that the ecological interaction with the host 
could be of key importance in such species (Magalhaes et al., 2007). However, to understand the 
relative ease at which such divergences occur, it is essential to understand the evolutionary history 
of the divergence process, particularly when it is occurring over large geographic scales where 
both geographic and host-associated isolation may play a role. Understanding the nature of host-
associated adaptations is particularly important for organisms like ticks, as they are important 
vectors for numerous microparasites (Parola, Raoult, 2001), including the bacteria causing human 
Lyme disease Borrelia burgdorferi sensu lato (Gern, Humair, 2002). Rapid divergence in ticks 
can greatly modify the epidemiological landscape of such important micropathogens (McCoy, 
2008).  
Previous studies showed evidence of host-associated divergence of I. uriae populations in 
seven colonies where different seabird species were breeding sympatrically (McCoy et al. 2001, 
2005a). These results suggested that divergence of these local tick populations was spatially 
dynamic in nature. However, current gene flow between formerly isolated colonies and homoplasy 
may alter the signature of past events. In the present study, we first examined host-associated 
population structure at 8 microsatellite markers in four new colonies where two to four different 
seabird species breed sympatrically and compare this structure to two previously analysed 
colonies. We then studied how the phylogeographic relationships among ticks of four of these 
colonies relate to their host associations. In particular, our aim was to determine if host-associated 
tick races result from a few historical specialization events or whether specialization occurs 
repeatedly and independently at a more local scale.  
 
Materials and methods 
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Sampling design 
In 1998, 2001, and 2003, we collected ticks directly from their host in six different seabird 
colonies in the North Atlantic (Figure 1). These hosts included four host species living 
sympatrically in these localities: the black-legged kittiwake Rissa tridactyla, the Atlantic puffin 
Fratercula arctica, the common guillemot Uria aalge and the razorbill Alca torda (Table 1). Ticks 
were collected from as many host individuals as possible and were stored in 70-90% ethanol after 
collection.  
 
DNA extraction 
Mostly adult females and nymphal ticks were used for genetic analyses. Conserved ticks 
were washed three times in distilled water to remove any traces of ethanol and were cut in half. A 
piece was then placed in a 1.5mL tube with a steel bead, frozen using liquid nitrogen and ground 
with a mixer mill 301 (Retsch, Germany). DNA extractions on the ground product were then 
performed using the procedure outlined in the Dneasy Tissue Kit (Qiagen, Valencia, CA). 
Microsatellite markers: amplification, genotyping and data analysis 
We analysed the distribution of genetic variation at eight microsatellite markers (McCoy, 
Tirard, 2000) from the ticks collected from the 6 colonies and 4 host species (total of 18 
populations; Table 1). For the Icelandic ticks, PCR amplifications were performed as detailed by 
McCoy & Tirard (McCoy, Tirard, 2000) and were visualized using an automated sequencer (ABI 
Prism 310 Genetic Analyser, Applied Biosystem, Perkin-Elmer, USA). This new data was put in 
relation with previously published data from sympatric tick populations collected on Fair Isle, 
United Kingdom and Hornøya, Norway (McCoy et al. 2005a).  
The independence between all pairs of loci was tested using the software Genepop v. 3.4 
(Raymond, Rousset, 1995). Significance levels were corrected using sequential Bonferroni’s 
correction for multiple tests (Rice, 1989). Genetic variability was assessed using Nei’s unbiased 
estimator of heterozygosity Hs (Nei, 1987). All populations were tested for departure from Hardy-
Weinberg equilibrium in allelic frequencies. This test compared Weir & Cockerham’s (1984) 
unbiased estimator of Wright’s FIS (Weir, Cockerham, 1984; Wright, 1965 ) for each population to 
its chance distribution resulting from the randomization of alleles among individuals within 
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samples (15,000 permutations). These computations were performed using FSTAT v. 2.9.3.2 
(Goudet, 2002). 
Next, we assessed whether ticks were locally structured among host species within each of 
the colonies examined. First, pairwise differentiation among local host-related groups was 
calculated using Wright’s FST (Wright 1965) following Weir & Cockerham’s (1984) approach. 
This estimate was compared to the chance distribution resulting from the randomization of 
individuals among colony samples (15,000 permutations). For these computations, we used the 
software FSTAT version 2.9.3.2. We then examined the general structure within and among 
colonies using a principal component analysis to summarize and visualize the data. This analysis 
was carried out using the software PCA-GEN version 1.2 (Goudet, 1999) (10,000 
randomizations). To assess the robustness of groups, we assessed the likelihood of correct 
assignment of the ticks to their originating host-related group given their multi-locus genotype, 
without explicit consideration of the geographic location. We used the assignment criterion 
proposed by Cornuet et al. (1999), and the associated test implemented in the software Geneclass2 
(Piry et al., 2004). 
 
mtDNA : Amplification, sequencing and data analyses 
 
Ticks from HR, LT, GR, FI and HO (Figure 1) were selected for mtDNA sequencing (Table 
1). We amplified a fragment of the mitochondrial gene COIII (cytochrome oxidase, subunit III) 
using primers IuCO3F (5’-CGT GAA GCC TCT TTT CAA GG-3’) and IuCO3R (5’-TCA TGC 
TGC AGC TTC AAA TC 3’) designed using the complete mitochondrial genome sequence of I. 
uriae (Shao et al. 2005, NC 006078). The 50 µL PCR reaction mix contained 5 µL 10x buffer 
(Tris-HCl, pH 9.0, KCl, Triton_X-100), 4 µL MgCl2 (25mM), 4 µL dNTP (2.5 mM), 1 µL of each 
primer, 1 U Taq polymerase (Promega), 20 ng DNA, and distilled water. The PCR amplification 
procedure began with an initial denaturation step (95°C, 5min), followed by 30 cycles of 
denaturation (94°C, 40s), annealing (48°C, 30s), and extension (72°C, 1min30s), and ended with a 
final extension step (72°C, 5mins). The PCR-products were visualized on 2% agarose – ethidium 
bromide gels; positive amplifications were sent for direct sequencing (Genome Express, Meylan, 
France). The chromatographs of all sequences were manually verified and sequence alignment 
was checked using the software ClustlalX (Thompson et al., 1997). 
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Phylogeographical interpretations can be deeply influenced by non-neutral evolution at the 
locus of interest (Ballard, Whitlock, 2004). We therefore assessed the neutrality of COIII using the 
tests of Tajima (1989) and McDonald & Kreitman (1991). To calculate the latter, we used the 
COIII sequence of Ixodes pacificus (Kain et al., 1999); AF082986). Both tests were performed 
using DNASP v.4.50.3 (Rozas et al., 2003).  
For each population, we computed the haplotype and nucleotide diversity (Nei, 1987) and 
the average pairwise difference (Tajima, 1989) between individuals, using DNASP (Rozas et al., 
2003). We tested for differences in these observed values among populations of each host type 
(e.g., genetic diversities among the four populations of kittiwake ticks) using Wilcoxon rank-sum 
tests performed with the software S-PLUS 2000 Professional release 2 (MathSoft, Inc.). Ticks 
collected on razorbills were removed from this analysis in order to consider only populations of 
comparable sizes (see Table 1). 
In order to better understand evolutionary history of Ixodes uriae populations, we next 
performed a nested clade analysis (Templeton, 1998). Gene genealogies were inferred using the 
software TCS v. 1.21 (Clement et al., 2000). Ambiguities in the resulting cladograms (i.e. loops) 
were resolved by applying the criteria described by Pfenninger & Posada (Pfenninger, Posada, 
2002). Nesting categories were identified following the rules purposed by Templeton (Templeton, 
1998). The distribution of haplotypes among host types was analysed two ways. First, we 
considered either the host or the geographical location as a categorical variable, and tested for an 
association between geography, host use, haplotypes/clade within each nesting clade, using  a 
permutational contingency test implemented in Geodis 2.5. (Hudson et al., 1992; Posada et al., 
2006). Second, for each nested clade, we computed the NCA distances based on geographical 
distances among populations (i.e. the clade and nested clade distance Dc, Dn for each of the nested 
haplotypes/clade, and the global interior versus tip statistic of Dc and Dn). These distances and 
their significance, estimated using a Monte Carlo procedure (Posada et al., 2006) were interpreted 
following Templeton’s inference key (Templeton, 2004). 
 
Results  
 
Microsatellite markers  
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 All possible pairs of loci were in linkage equilibrium. Three populations showed slight 
deviations from Hardy-Weinberg equilibrium (PF ticks in HR; CG ticks in FI; PF ticks in HO), 
but none were significant after correction for multiple tests. The overall Fis across populations was 
low, but statistically significant (FIS=0.052, P<0.0001).  
 At the within colony level, there was evidence for significant differentiation among ticks 
sampled from different sympatric host species, except for ticks from razorbills which tended to be 
similar to the other local populations (Table 2). This pattern was confirmed by PCA analyses 
(Figure 2); tick populations grouped principally by host species with razorbill ticks falling in with 
other host groups. Interestingly, ticks sampled from guillemots formed two isolated groups based 
on the two PCA axes, one that included the western Iceland population (LT) and the more 
southerly Scottish population of Fair Isle (FI), and another that included the northern and eastern 
Iceland populations (GR, SK) and the colony in northern Norway (HO). Assignment analyses of 
individual ticks echoed these results. Razorbill ticks had a relatively low probability of being 
correctly assigned to their host group and their presence lowered the assignment success of the 
other tick races. When these populations were removed, host-associated assignment success 
greatly improved (Table 3). Support for a single group of Kittiwake ticks was relatively low, 
falling in line with previous results that suggest a lower rate of between colony dispersal in this 
race and the independent evolution of divergent races in different colony groups (McCoy et al. 
2005a). 
  
mtDNA : Sequence diversity and haplotype distribution 
 
We observed 39 variable sites in a 463 bp-length fragment of the mitochondrial cytochrome 
oxidase III-subunit. Forty-nine haplotypes were found among the 257 ticks sequenced (Genbank 
numbers EU849503-EU849551). The hypothesis of neutral evolution of the COIII gene fragment 
considered could not be rejected (Fisher’s exact test: P-value = 0.73; G-test with Yates’s 
correction: P-value = 0.60).  
The degree of genetic variation did not differ clearly among the different host-associated 
groups (Table 1): we only observed a significant difference in nucleotide diversity and mean 
number of pairwise differences between guillemot and puffin ticks (Wilcoxon rank sum test: rank-
sum statistic W = 25, P-value = 0.0286). There was no significant difference among tick groups in 
the number of haplotypes (P-value > 0.106). 
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The cladogram of all haplotypes (Figures 3, 4) was supported by a maximum parsimony 
probability greater than 95% (see (Templeton et al., 1992) for details). All cladogram ambiguities 
were resolved according to Pfenninger & Posada’s criteria (Pfenninger, Posada, 2002) 
(disregarded relations were represented as dotted lines on figures 3, 4). First, the connections 
between several haplotype pairs (H33-H1, H36-H38, H31-H49, H3-H21) had little support from 
the different criteria used (i.e., geographical, topological and frequency criteria). The relationship 
between H2 and H11 was more strongly supported than the alternative between H10 and H11 (i.e., 
topological and frequency criteria favoured the H2-H11 link whereas the geographical criterion 
favoured the H10-H11 link). The most abundant haplotypes were H1 and H2 (representing 
respectively 37.7% and 22.9% of all individuals). Most of the other haplotypes radiated from H1 
and H2 via a single step connection or by haplotypes with an intermediate abundance. 
In general, the different haplotypes were homogenously distributed among the host-
associated tick groups (Figure 3). Although only 11 of the 49 haplotypes were shared among 
groups, these haplotypes represented the majority of the collected ticks (215 of the 257 sampled). 
Among all one-step and two-step nested clades, only four were composed of ticks from a single 
host race (1-2, 1-4, 1-8 and 1-11). We tested for an association between host type and 
haplotypes/clades in the 12 other clades; a significant Х²-test was observed in only three (Table 4). 
These significant tests reflect that most haplotypes in the clade, other than the interior haplotype, 
are associated with a single host race (Figure 3). The test performed over the entire cladogram 
yielded a marginally non-significant association between host of origin and haplotype distribution 
(P-value = 0.0764; Table 4).  
 The cladogram showed stronger support for an association between the genetic variation of 
I. uriae and its geographical location (Table 5). Three of the 11 X²-tests for geographical 
association and overall test across the entire cladogram were significant (Figure 4, Table 5). The 
inference of historical events that may have shaped the haplotype distribution suggested either a 
contiguous range expansion of Ixodes uriae within the sampled area (clade 1-7 and entire 
cladogram, Table 5), or restricted gene flow with isolation by distance (clades 1-9 and 2-3, 
containing 1-9). In line with these observations, the nested clade 2-3 contained two haplotypes 
unevenly distributed among FI, GR and HO (H7 and H8 were only found in FI and GR, 
respectively, and H9 and H10 were mostly found in HO). Moreover, this isolation by distance 
hypothesis mainly concerned kittiwake and guillemot ticks (each of these host races representing 
41% of the 22 ticks of the nested clade 2-3).  
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Discussion 
 
 In the present study, we examined population and phylogeographic structure of a common 
seabird ectoparasite, the tick Ixodes uriae, in order to better understand the history of host-
associated divergence in this system. To do this, we compared two types of genetic markers, 
microsatellite markers that reflect more ecological time scales and a conserved mitochondrial gene 
that should reflect more ancient divergence events. As previously inferred in other population 
genetic studies (McCoy et al. 2001, 2005b), we found significant divergence among tick 
populations sampled from different sympatric seabird species, indicating that the evolution of 
host-associated races is a general pattern in this ectoparasite. Likewise, analyses of the COIII gene 
support the hypothesis that these races have evolved relatively recently and independently in 
different isolated geographic locations.  
 
Population structure of Ixodes uriae  
  
 In this study, divergence among tick populations sampled in heterospecific seabird 
colonies (i.e., where several species breed sympatrically) was examined in four Icelandic colonies 
and was compared with previous results found in two other colonies (FI, HO). Except for ticks 
sampled from razorbills (see below), tests showed significant differentiation among tick 
populations sampled from the different local host species. Indeed, the exploited host explained a 
large part of the genetic variation in these populations, as indicated by relatively high probabilities 
to assign ticks to the host of origin compared to the population of origin, particularly for ticks 
from guillemots and puffins. Razorbill ticks did not show any evidence of host specialisation in 
the two colonies examined in this study. This result is not surprising given the reproductive 
behaviour of this species; compared to the other seabird species sampled, razorbills are relatively 
isolated breeders with nests spread throughout the colony and inter-mixed among other, more 
densely, breeding birds. This mixing may select against the evolution of host specificity for this 
particular host. These results, along with patterns found in previous studies (McCoy et al. 2005b) 
support the general notion that the constraints imposed by host life history traits are an essential 
component driving the evolution of parasite specialisation (e.g., (Tripet, Richner, 1997). In the 
present study, the fact that many seabird species breed in dense and temporally predictable patches 
likely favours the recurrent evolution of host specialisation in this system. 
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 Within each host race of ticks, patterns of geographical population structure were variable. 
For example, puffin ticks from different colonies grouped tightly together in the principal 
component analysis and showed no significant differentiation among colonies (results not shown) 
suggesting significant gene flow among these populations. Population structure was intermediate 
in kittiwake ticks. In guillemot ticks, two population groups could be identified; one that included 
the tick population from northern Norway (Hornøya) and two Icelandic populations (Grimsey and 
Skrudur) and the other that grouped the western Icelandic population (Latrabjarg) with the UK 
population (Fair Isle). Previous results showed that the population of guillemot ticks from 
Hornøya was genetically distant from other southern European populations. The fact that two 
Icelandic populations group with this population suggests the presence of at least two groups of 
guillemots in Iceland that function independently despite geographic proximity; birds from the 
north and east of Iceland could interact more strongly with birds from the Barents Sea whereas 
those from the west coast of Iceland could interact with populations to the south. This is in line 
with previous records showing that young guillemots of Western Europe have different wintering 
areas depending on their origin (e.g. North Sea for the young guillemot from Scotland, the Bay of 
Biscay for guillemots from the area of Celtic Sea, Harris, Swann (2002)), although little genetic 
structure exists in their population (Riffaut et al., 2005). Associations among populations in the 
wintering areas may reflect the general interaction among birds of these different colonies and 
thus the probability of dispersing ticks among sites. As I. uriae depends on bird movement within 
the breeding season for its dispersal (McCoy et al., 2005b), and particularly on movements of 
young or failed breeders (Coulson, Nève de Mévergnies, 1992), interspecific differences in the 
frequency and spatial scale of dispersal will have significant consequences for the coevolutionnary 
dynamics of this system (e.g., (Gandon, Van Zandt, 1998), and for the epidemiology of tick-borne 
diseases (McCoy et al., 2003).  
 
Host specialisation and phylogeography 
 
 Despite strong patterns of geographic and host-associated structure in the microsatellites of 
I. uriae, the distribution of COIII haplotypes was found to be relatively homogenous among host 
types, and most haplotypes, including the most common, were shared among host groups. The Х²-
tests for associations between host exploitation and haplotype distribution within each nested 
clade yielded a marginally non-significant pattern overall (P-value = 0.0764). The historical 
relationships among the host races can therefore not be clearly deduced from the cladogram. The 
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most abundant haplotypes (e.g. H1, H2) were shared by all tick host races. Nevertheless, results 
found at microsatellite loci and the marginally non-significant pattern found for the COIII gene 
suggest that the signature of host-associated divergence is starting to appear at more conserved 
markers. Based on this hypothesis, we would predict that host-associated structure should be more 
obvious at faster evolving markers in the mitochondrial genome. 
 As evoked above, host specialisation and geographic isolation interact to produce patterns 
of population structure in I. uriae. The haplotype network found for the COIII gene fragment 
considered was significantly geographically structured (P-value = 0.0104). The NCA inferences 
suggest that these patterns reflect contiguous range expansion in certain clades, an inference 
consistent with the star-like topology of the cladogram. This result is also in line with the strongly 
significant P-values of Tajima’s and Fu’s tests of neutrality (P-value < 0.01, not shown) which 
can be interpreted in this sense (Fu, 1997; Tajima, 1989). In nested clade 2.3 (representing only 
8.5% of the sampled individuals), the haplotype distribution supports the hypothesis of a clade 
range expansion with isolation by distance. Inferences based on nested clade analyses have been 
strongly criticised in the literature, particularly because the most abundant haplotypes can be 
interpreted as being either ancestral or derived and may thus lead to false-positive inferences (Petit 
et al., 1998; Petit, Grivet, 2002). However, the existence of isolation by distance has also been 
found in microsatellite-based genetic studies in kittiwake and guillemot ticks (these ticks represent 
the main part of clade 2.3) (McCoy et al., 2003; Riffaut et al., 2005), arguing for the validity of 
the inferences. Thus, patterns of host movements may not only induce differences in the 
contemporary genetic structure of ticks, but may also reflect the spread of ticks at a more historical 
timescale. 
 An experimental study has demonstrated the existence of local adaptation in I. uriae at the 
within-colony scale in kittiwakes (McCoy et al., 2002). Adaptive divergence at a fine spatial scale 
therefore seems to be a general aspect in the evolution of the I. uriae/host interaction, whether it is 
associated with different host species or distinct subgroups of a particular host species. In line with 
theoretical work (Carroll et al., 2007; Garant et al., 2007), this supports the notion that local 
ecological interactions, and particularly antagonistic interactions, may change very quickly and 
can differ strongly in relation to local conditions and the extent of among population gene flow. 
Based on our results, we propose that specialization in I. uriae may evolve locally after only a few 
generations and that this has occurred repeatedly across its distribution. Not only do these results 
have important consequences for the population dynamics of seabirds, but they also may have 
significant implications for the epidemiology of pathogens vectored by I. uriae, including Borrelia 
burgdorferi sensu lato, the bacterial complex responsible for human Lyme disease. Indeed, both 
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vector diversity and rapid genetic change can strongly influence the dynamics of the 
host/vector/pathogen interaction (Fussman 2007; Power, Flecker, 2008).  The relatively rapid and 
repeated evolution of host-associated divergence found in I. uriae therefore highlights the need for 
more explicit tests of the host-associated structure in other tick species, particularly in systems of 
significant medical and economic importance.  
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Table 1. Sampling details and genetic variation in the studied Ixodes uriae populations. Host 
species are coded as CG (common guillemot Uria aalge), KT (black-legged kittiwake Rissa 
tridactyla), PF (Atlantic Puffin Fratercula artica) and RZ (Razorbill, Alca torda). Nucleotide 
diversity (π) and gene diversity (± standard errors) are based on Nei’s estimators (Nei, 1987). 
Colony Code Latitude/ Longitude Host 
No. ticks 
(COIII) π (COIII)
No. ticks 
(microsat.) 
Gene 
diversity 
KT 19 0.00361 20 0.5922 
(0.1015) 
Hrolfskrettur, 
Iceland 
HR 65°29'N/ 
24°32'W 
PF 23 0.00406 30 0.5406 
(0.1343) 
CG 16 0.00596 11 0.5417 
(0.1021) 
Latrabjarg, 
Iceland 
LT 65°28'N/ 
24°28'W 
RZ 12 0.00452 14 0.5947 
(0.1084) 
CG − − 29 0.6435 
(0.0796) 
KT − − 27 0.6884 
(0.0623) 
Skrudur, 
Iceland 
SK 64° 54' N/ 
13° 37'W 
PF − − 30 0.5236 
(0.1254) 
CG 22 0.00627 30 0.7331 
(0.0410) 
KT 20 0.00539 30 0.7310 
(0.0421) 
PF 19 0.00306 35 0.5479 
(0.1282) 
Grimsey, 
Iceland 
GR 66°33'N/ 
18°00'W 
RZ 16 0.0054 15 0.6335 
(0.0712) 
CG 18 0.00566 24 0.6082 
(0.0730) 
KT 14 0.00463 29 0.5873 
(0.0906) 
PF 20 0.00494 31 0.5895 
(0.1155) 
Hornøya, 
Norway 
HO 70°22'N/ 
31°10'E 
RZ 2 0.00648 − − 
CG 19 0.00531 27 0.5173 
(0.1195) 
KT 19 0.00421 42 0.5428 
(0.0974) 
Fair Isle, 
United 
Kingdom 
FI 
 
53°33'N/ 
1°36'W 
 
PF 18 0.00383 38 0.5213 
(0.1360) 
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Table 2. Pairwise differentiation between host-associated tick groups as estimated by Weir and 
Cockerham’s (1984) estimator of Fst (θ). Significant P-values after Bonferroni correction are in 
bold. Host abbreviations as outlined in Table 1. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Colony Host θ P-value 
    
Hrolfskrettur KT-PF 0.0299 < 0.0004 
Latrabjarg CG-RZ -0.0002 0.72316 
CG-KT 0.0372 < 0.0004 
CG-PF 0.1644 < 0.0004 
CG-RZ 0.0660 0.00110 
KT-PF 0.1025 < 0.0004 
KT-RZ 0.0209 0.03566 
Grimsey 
PF-RZ 0.1003 0.00110 
CG-KT 0.1305 < 0.0004 
CG-PF 0.2934 < 0.0004 
Skrudur 
KT-PF 0.0801  < 0.0004 
Fair Isle CG-KT 0.0593 0.00147 
 CG-PF 0.1630  < 0.0004 
 KT-PF 0.0735  < 0.0004 
Hornøya CG-KT 0.1603 < 0.0004 
 CG-PF 0.2243 < 0.0004 
 KT-PF 0.0600  < 0.0004 
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 Table 3. Average percentage of tick assignments (±standard error) to host race including (a) and 
excluding (b) ticks sampled from razorbills. Host species abbreviations as outlined in Table 1. 
 
 
 
   Assigned to 
Razorbill 
ticks 
Tick 
race CG KT PF RZ 
Population 
CG 77.7 (12.2) 4.0 (1.9) 2.23 (0.9) 16.1 (10.8) 49.0 (5.6) 
KT 37.5 (9.1) 35.9 (5.5) 11.3 (3.9)  15.3 (2.8) 29.2 (5.9) 
PF 4.3 (1.2) 4.3 (1.9) 86.1 (1.5) 5.3 (0.9) 26.2 (8.0) 
a) Included 
RZ 59.1 (12.4) 6.7 (6.7) 13.4 (13.4) 21.0 (7.7) 24.5 (11.5) 
       
CG 93.1 (2.1) 4.6 (1.9) 2.2 (0.9)   
KT 40.4 (9.2) 47.8 (6.5) 11.8 (6.7)   
b) Excluded  
PF 4.4 (1.2) 6.2 (1.6) 89.5 (1.9)   
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Table 4. Х²-tests for association between haplotypes and host of origin within each clade. Clades 
and the distribution of host types are found in Figure 5. Significant P-values appear in bold. 
 
Clade X²-statistic P-value 
1-1 62.86 0.019 
1-3 2.40 1.000 
1-5 8.53 0.247 
1-6 10.36 0.534 
1-7 24.08 0.773 
1-9 0.84 1.000 
1-10 1.41 1.000 
1-12 46.91 <0.001 
2-1 12.78 0.376 
2-2 11.64 0.045 
2-3 6.37 0.099 
2-4 2.09 1.000 
Cladogram 15.43 0.076 
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Table 5. Results of the NCA analysis following Templeton’s inference key (Templeton, 2004). 
Significant P-values appear in bold. Biological inferences and chain inferences are provided for 
clades showing significant Х²-tests for the association between haplotypes and geographic 
location. 
 
Clades X²-statistic P-value Chain of 
i f
Inference 
1-1 65.95 0.254 NS   
1-5 6.67 0.462 NS   
1-6 6.87 0.671 NS   
1-7 52.29 0.009 2-11-12 Contiguous Range expansion 
1-9 18.85 0.008 2-3-4 Restricted Gene Flow with Isolation by distance 
1-10 0.32 1.000 NS   
1-12 10.18 0.804 NS   
2-1 37.46 0.001 2-3-5-6-7-8 Too few clades 
2-2 7.74 0.481 NS   
2-3 9.18 0.028 2-3-4 Restricted Gene Flow with Isolation by distance 
2-4 1.23 1.000 NS   
Cladogram 21.70 0.037 2-11-17-13 Contiguous Range expansion 
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Figure 1. Sampling sites of the ticks used for the mitochondrial DNA and microsatellite analyses. 
See Table 1 for exact locations and host sampled. 
 
 
Greenland
UK
No
rw
ay
North Atlantic 
Ocean
Iceland
Skrudur (SK)
Hornøya (HO)
Grimsey (GR)
Latrabjarg (LT)
Hrolfskrettur (HR)
Fair Isle (FI)
 47
Figure 2. Principal component analysis of I. uriae populations revealed two significant axes that 
explained 59% (PCA1) and 22% (PCA2) of the total inertia of the microsatellite data. Different 
colours refer to the host species of origin (green = guillemot; red = puffin; blue = kittiwake; black 
= razorbill) and symbols represent the different sampled colonies (circle=Grimsey; 
square=Hrolfskrettur; square+cross=Latrabjarg; downward triangle=Skrudur; upward 
triangle+cross = Fair Isle; diamond = Hornøya). 
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Figure 3. Nested cladogram of COIII haplotypes of I. uriae. Circle size is representative of overall 
haplotype frequency. The proportions of ticks sampled from each host species are represented in 
different colours. Dotted lines correspond to the genetic relations disregarded according to 
Pfenninger & Posada’s criteria (Pfenninger, Posada 2002). 
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Figure 4. Nested cladogram of COIII haplotypes of I. uriae. Circle size is representative of overall 
haplotype frequency. The proportion of ticks sampled in the five different geographic locations are 
represented with different colours. Dotted lines correspond to the genetic relations disregarded 
according to Pfenninger & Posada’s criteria (Pfenninger, Posada 2002). 
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Bilan 
La raciation en différentes entités adaptées à différents hôtes semble donc représenter un 
phénomène rapide et récurrent chez I. uriae. Peut-on s'attendre aux mêmes tendances chez le 
vecteur continental de la borréliose de Lyme I. ricinus? Nous avons donc recherché à mettre en 
évidence la possible existence de races d'hôtes chez cette tique par le truchement de trois 
approches de complexité de mise en œuvre différente. (1) Une méthode totalement indirecte 
d'analyse des stratégies d'appariement en populations naturelles de cette tique, attendu assorti en 
cas d'existence de races d'hôtes. (2) Une méthode moins indirecte de recherche dans un jeu de 
données génétique important déjà publié de l'existence de sous-groupes différentiés par une 
analyse bayésienne de mixture de populations. (3) La troisième approche, beaucoup plus directe 
mais très lourde pour cette espèce de tique, consistait quant à elle à étudier la variation de 
l'information génétique entre tiques récoltées sur différents types d'espèces hôtes différents après 
capture de ces derniers. 
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5.1. Assortative Pairing in Ixodes ricinus L. (Acari:Ixodidae), the European 
Vector of Lyme Borreliosis (J. Med. Entomol., sous presse) 
 
POPULATION BIOLOGY/GENETICS
SHORT COMMUNICATIONS
Assortative Pairing in Ixodes ricinus L. (Acari: Ixodidae), the European
Vector of Lyme Borreliosis
FLORENT KEMPF,1,2 THIERRY DE MEEUˆS,1 CE´LINE ARNATHAU,1
BRIGITTE DEGEILH,3 AND KAREN D. MCCOY1
J. Med. Entomol. 45(6): 000Ð000 (2008)
ABSTRACT In sexual organisms, the way in which gametes associate can greatly inßuence the main-
tenance of genetic variation, the structure of this variation in space, and ultimately organismal evolution.
Based on patterns of genetic structure previously found, we explicitly tested whether adults of the sheep
tick Ixodes ricinus pair according to their genetic relatedness. We sampled tick pairs from the vegetation
in four natural populations and genotyped individual ticks at seven microsatellite loci. Based on this data,
we observed highly signiÞcant assortative mating in two of the four locations, a pattern that could not be
accounted for by a spatial autocorrelation in the distribution of related ticks. One explanation for these
observations may be the existence of local host associations that develop independently in different
populations. Assortativemating in I. ricinuswill have clear consequences for its population dynamics and,
through processes of adaptation and transmission, may signiÞcantly alter the epidemiological patterns of
the pathogens it carries, including the Lyme disease agent Borrelia burgdorferi s.l. Future tests will now
be required to examine the mechanisms leading to this pattern and its epidemiological consequences.
KEY WORDS assortative mating, genetic structure, host-associated divergence, vector-borne disease
Ticks are hematophagous ectoparasites and are sec-
ond only tomosquitoes asmajor vectors of human and
livestock disease (Troughton and Levin 2007). De-
spite their importance, we know relatively little about
how their populations function under natural condi-
tions or how different dynamics may alter pathogen
transmission cycles. One tick of particular importance
in Europe is Ixodes ricinus, a tick that transmits a
variety of pathogenic agents, including Lyme disease
bacteria Borrelia burgdorferi s.l.
Inan innovatingpaperon I. ricinuspopulationgenetics,
DeMeeuˆs et al. (2002) found large heterozygote deÞcits
that couldnot beentirely explainedby technical biases in
the data (De Meeuˆs et al. 2002, 2004. One hypothesis to
explain these biases is the mode of pair formation. In
particular, if these ticks show assortativemating for some
geneticallydetermined trait (i.e., a tendency tomatewith
similar individuals),within-populationstructurecouldoc-
cur, resulting in a dramatic decrease in population het-
erozygosity (i.e., inbred mating system). Such a mating
pattern will have important consequences for the popu-
lation dynamics of both the tick and the pathogens it
carries because it will inßuence the maintenance of ge-
neticvariation, the structureof this variation in space, and
ultimatelyorganismalevolution(KirkpatrickandRavigne´
2002, Bolnick and Fitzpatrick 2007).
In this paper, we test for a departure from pangamy
(i.e., randompairing of sexual partners) in I. ricinusby
examining mating patterns in four natural I. ricinus
populations. In this species, paired adult individuals
can be easily collected during their questing phase
when they cluster on the tips of vegetation to ambush
their hosts. If assortative mating occurs, we expect
paired ticks to be more closely related than two ran-
domly sampled individuals from the population. To
rule out the possible effect of a spatial autocorrelation
in genetic relatedness, we also tested if ticks aggre-
gated locally according to their genotype (i.e., if tick
broods remain associated after dispersal).
Materials and Methods
Sampling. During spring of 2006, 93 adult ticks were
collected from the vegetation in four sites in northern
France (Fig. 1), including 29 pairs and eight groups. In
all but one case, pairs included males in direct contact
with females, suggesting guarding behavior by themales
(Kiszewski et al. 2001). In the Ixodes genus, mating ticks
may remain in copula for several days. This mating fre-
quently occurs before the bloodmeal, on the ground or
on the vegetation, but may also take place on the host
(Kiszewski et al. 2001). Females canmatewithmultiple,
successive males. All collected ticks were stored in 90%
ethanol until DNA extractions.
1 Ge´ne´tique et Evolution des Maladies Infectieuses, UMR CNRS-
IRD 2724, Centre IRD, 911 Avenue Agropolis, BP 64501, 34394 Mont-
pellier Cedex 5, France.
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Genotyping. Conserved ticks were washed three
times indistilledwater toeliminateethanol andwerecut
in half. One half was ground with a mixer mill 301
(Retsch, Germany), and DNA was extracted using a
Dneasy Tissue Kit (Qiagen, Valencia, CA). Ticks were
genotyped at seven microsatellite loci: IRN15, IRN37
(Roed et al. 2006), IsaC4 (Fagerberg et al. 2001), IR25,
IR27, IR39, and IR32 (Delaye et al. 1998), following the
polymerasechainreaction(PCR)protocolsproposedby
the authors. Genotypes were visualized using an auto-
mated sequencer (ABI Prism 310Genetic Analyser; Ap-
plied Biosystems, Perkin-Elmer).
Genetic Analyses. We tested for the independence
of the markers using the G-based test for linkage dis-
equilibrium implemented in FSTAT 2.9.3.2 (Goudet
2001) with 15,000 randomizations of single locus ge-
notypes among individuals within sites using all col-
lected ticks (i.e., groups and pairs). Multiple testing
was corrected by the Bonferroni method (Holm
1979), and the number of signiÞcant tests was com-
pared with the expected proportion under the null
hypothesis (0.05) with a unilateral binomial test (H1:
the number of signiÞcant tests is5%). Genetic vari-
ability was assessed using NeiÕs unbiased estimator of
genetic diversity (Hs, Nei 1987). We investigated de-
parture from Hardy-Weinberg equilibrium by esti-
mating WrightÕs FIS (Wright 1965), using all collected
ticks and Weir and CockerhamÕs (Weir and Cocker-
ham 1984) estimator. The values of estimated FIS were
compared with the distribution obtained by random-
izing alleles among individuals in each sample (15,000
permutations) (Goudet 2001).
Wetestedfornonrandompairinginmalesandfemales
by regressing the genetic relatedness in all potential
male-female pairs against the mating status. Genetic re-
latednesswascomputedusingWangÕsestimatorbecause
of its robustness to small sample sizes (Wang 2002). The
mating status of two ticks was coded as “1” when both
ticks belonged to same mating pair and “0” when they
were from different pairs. Under the hypothesis of as-
sortative mating, we expected that mating status would
signiÞcantly explain genetic relatedness, suggesting that
ticks prefer kin as mates. We performed the computa-
tions with the freeware MER v. 3.0 (http://www.zoo.
cam.ac.uk/ioz/software.htm#MER). Thiswas tested by
comparing the observed absolute regression coefÞcient
to its chancedistribution, calculatedby randomizing the
mating status15,000 times.Theanalyseswerecarriedout
using the “Mantelize it” procedure of the program
FSTAT v. 2.9.3.2 (Goudet 2001). To assess the power of
our test to detect departure from pangamy, we per-
formed the same analyses on a rearranged dataset that
included the same ticks as the original data, but where
the mating status was altered so that the most closely
related individuals formed mating pairs.
We used the tick groups data to ensure that mating
patternswere not simply a reßection of a spatial autocor-
relation in genetic relatedness (i.e., individuals found to-
gether onvegetation are from the samebrood).Wecom-
pared the groupmembership and the genetic relatedness
betweenallpotentialpairsofindividuals(i.e.,regardlessof
their sex) found as groups in each site. If both ticks of a
given pair were found in the same group, their member-
ship was coded as “1” and otherwise as “0.” Under the
hypothesis of a spatially autocorrelated relatedness, we
expected that group membership would signiÞcantly ex-
plain genetic relatedness. As above, this was tested using
FSTAT v. 2.9.3.2, andwe performed a parallel analysis on
rearranged data, containing the same number of groups,
but where these groups were composed of the most
closely related individualswithin the sampledpopulation.
Results and Discussion
All seven markers were polymorphic, and genetic di-
versities were high in each sample (0.7; Fig. 1). Only
one locus pair (IRN15, IRN37) showed signiÞcant link-
age disequilibrium (P 0.03571). However, this was no
longer signiÞcant after sequentialBonferroni correction,
and 1 signiÞcant test of 14 loci pairs is not signiÞcantly
Fig. 1. Sampling locations of I. ricinus. The sample sizes (ticks, tick pairs, tick groups) are indicated for each location along
with themean unbiased expected genetic diversity,Hs (Nei 1987FIS ofWeir and CockerhamÕs (1984). In all cases, the FIS was
signiÞcant (P  0.001).
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different from that expected under the null hypothesis
(P  0.5123).
Strong and signiÞcant heterozygote deÞciencies
were observed within all samples and at all loci (av-
erage FIS  0.452, P  0.00007; Fig. 1). In a previous
study,DeMeeuˆs et al. (2002) foundhighheterozygote
deÞciencies at each locus examined that were ex-
plained in part by the presence of technical biases, i.e.,
null alleles or a process of short allele dominance (De
Meeuˆs et al. 2002, 2004, Roed et al. 2006). Such tech-
nical biases are likely to increase the variance of pa-
rameter estimates. However, despite this variance, we
observed a highly signiÞcant positive correlation be-
tween themating status and the relatedness of pairs in
two of the four populations studied (BDS and
Ecouves;Fig. 2). InEcouves, this valuewasclose to the
highest possible value (Fig. 2). For Cerisy and HLC,
correlations were negative and nonsigniÞcant (P 
0.4069 and 0.2317, respectively). The lack of signiÞ-
cance in these two populations was not caused by the
power of the test; in the rearranged datasets, we were
able to detect highly signiÞcant departures from pan-
gamy in all populations (Fig. 2). Similarly, we con-
Þrmed by jackkniÞng that these results did not rely on
any one locus (Fig. 2), andwe obtained similar results
when the same analysis was performed with another
relatedness measure, the shared allelic distance (Dsa,
Bowcock et al. 1994) (results not shown). Finally,
there was no evidence of spatial autocorrelation in
relatedness that may have explained results. Indeed,
group membership could not explain the genetic re-
latedness among tick pairs (mean correlation over all
populations: r  0.254; combined P value using
Fishermethod [Manly 1985] over all populations: P
0.32), despite the fact that we were able to detect
highly signiÞcant relationships in the rearranged data-
set (mean r  0.790, combined P  7  1010). In a
different approach, we obtained similar results using
hierarchical F-statistics (Goudet 2005): the FGroup/Site
(i.e., differentiation between groups within sites) was
not signiÞcant (P 0.2262, 10,000 permutations). The
presence of tick groups is therefore likely associated
with constraints on questing individuals that cluster at
opportune sites without regard to sex or genotype
(Healy and Bourke 2008, Medlock et al. 2008),
whereas observed pairs may correspond to prepran-
dial mating with assortment by relatedness.
Based on these results, it seems that the differences in
mating patterns observed among populations must be
caused by biological differences among these popula-
tions. If we hypothesize, for example, that within-pop-
ulation structure in I. ricinus is partially caused by local
host-associated divergences and that observed patterns
of assortative mating correspond to mating preferences
for ticks of the same race, the differences among popu-
lationsmaybecausedbyavariablepresenceof different
races. Indeed,manyobservationspotentially support the
existence of cryptic host-related subgroups in tick spe-
cies and the dynamic nature of such divergences (Mc-
Coy et al. 2005, Magalhaes et al. 2007). There were
noticeable differences in the distribution of the sampled
ticks in the different populations considered here. Ticks
ofBDSandEcouvesweredispersedacross anareaof1
km2,whereas those ofCerisy andHLCwere aggregated
in a limited area (i.e., along a transect of 100 m).
Krasnov et al. (2007) have shown that a higher host
species richness is empirically related to a lower aggre-
gation of I. ricinus, at least in larval and nymphal stages.
It may therefore be that differences among populations
are caused by differences in host species richness. In-
deed, the populations of Ecouves and BDS are much
more anthropized (i.e., leisure activities) than the two
other locations, which could result in signiÞcant differ-
ences in the range of potential host species thatmay use
the sites. We therefore could have sampled several host
races in BDS and Ecouves and only a single pangamic
race in Cerisy andHLC.More detailed tests, where ticks
aredirectlysampledfromtheirdifferentlocalhostspecies,
will now be required to test this hypothesis in I. ricinus.
Overall, the results obtainedduring this initial study
show that I. ricinusmaymate according to relatedness
in natural populations, at least under certain condi-
tions.Thereareat least threemajor implicationsof this
Þnding. First, in a population at equilibrium, assorta-
tive mating will maintain high numbers of homozy-
gotes and thus high variance among genotypes. Al-
though rarely considered, the distribution of genetic
Fig. 2. Correlation coefÞcients (r) between relatedness
and mating status among tick pairs. We distinguish correlation
coefÞcientsobtainedafter jackkniÞngoverthesevenloci(dots)
andconsideringall loci (squares) in the four sampling locations.
We also report the P values of the minimum and maximum
correlations observed in the jackknifed datasets and for the
complete dataset. We used the following annotations: NS, P
0.05; ***, P 0.001; **, P 0.01; *, P 0.05. The correlations
and P values found for the rearranged datasets that maximized
the relatedness between pairs within each population were,
respectively, r  0.74 (Cerisy), 0.69 (BDS), 0.67 (HLC), and
0.78 (Ecouves). The rÕs were all highly signiÞcant (P 0.001).
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variance within vector populations could be a key
factor determining the transmission of associated
pathogens (Lambrechts et al. 2005). In the case of I.
ricinus, this noticeably includes Borrelia burgdorferi
s.l., the agentofhumanLymeborreliosis. Second, at an
evolutionary scale, assortative pairing can help to shift
to a new assemblage of favorable mutations (Williams
and Sarkar 1994). This may affect the dynamics of I.
ricinus populations by leading to faster rates of host
adaptation and as a consequence to higher transmis-
sion success for pathogens. Finally, assortative mating
has been recognized has amajormechanism of prezy-
gotic isolation in the context sympatric divergence
(Bolnick and Fitzpatrick 2007). If conÞrmed, the ex-
istence of genetically isolated subgroups within I. ric-
inus may require the reassessment of our epidemio-
logical perception of diseases transmitted by this tick.
In particular, sympatric divergence may imply the
existence of independent (or semiindependent)
pathogen transmission cycles. Todelve into the origin,
pervasiveness, and potential consequences of themat-
ing pattern shown in this study for the ecology and
evolution of both the tick and the pathogens it carries,
a concerted effort will now be needed to test for local
population structure throughout the range of this tick.
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Bilan 
 L'analyse des strategies d'appariement d'I. ricinus conduisent donc à une conclusion 
ambiguë. Certains sites montrent une très forte propension à des accouplements assortis, tels 
qu'attendus sous l'hypothèse de l'existence de races d'hôtes sympatriques, alors que certains autres 
sites contredisent cette interprétation. Pour la stratégie d'échantillonnage de cette étude nous 
avions erronément préjugé une réponse univalente (positive ou négative). Rechercher plus 
directement des races ou groupes de tiques cryptiques au sein des populations nécessiterait des 
échantillons plus conséquents tels que ceux publiés par De Meeûs et al. (2002). A l'époque de la 
publication de ces résultats, les avancées en statistiques bayésiennes concernant les analyses de 
clusterisation comme celles implémentées dans le logiciel Structure 2.2. (Pritchard et al, 2000) et 
BAPS 5.1. (Corander et al, 2006) n'avaient pas atteint le niveau de popularité qu'elles ont 
aujourd'hui (en particulier, BAPS n'existait pas). Les déficits en hétérozygotes très importants 
mesurés dans tous les échantillons n'avaient pas pu être entièrement expliqués par des causes 
techniques telles que les allèles nuls ou la dominance d'allèles courts. Comme va le montrer le 
chapitre suivant, l'utilisation de ces nouvelles méthodes, en l'occurrence l'algorithme implémenté 
dans BAPS 5.1. s'est avéré riche d'enseignements sur les causes de ces déficits en hétérozygotes 
rencontrés de façon récurrente chez cette tique (De Meeûs et al, 2002 ; Kempf et al, sous presse ; 
Roed et al, 2006).  
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5.2. Population structure, Wahlund effects and sex biased dispersal in Ixodes 
ricinus, the European vector of Lyme borreliosis: new tools for old data (soumis) 
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Abstract 
Population genetics can help us to better understand species microevolution and population 
biology, but inferences made from the genetic polymorphisms of field collected organisms 
critically relies on sampling design. The population structure of the tick Ixodes ricinus L. (Acari, 
Ixodidae), a commonly encountered ectoparasite and the principal vector of human Lyme disease 
in Europe, has been the focus of some study, but many ecological aspects of this species remain 
poorly understood. Here, we employ a bayesian approach to examine within-population structure 
in I. ricinus, and re-analyze patterns of sex-biased dispersal based on this substructure using a 
previously published microsatellite dataset. We find between 18 and 27 distinct clusters within 
each of the 12 populations examined. Parallel analyses on a comparable species, the seabird tick 
Ixodes uriae, indicate that these clusters could be associated, in part, with recently derived host-
associations, but clusters based on local kin structure can not be excluded. Interestingly, analyses 
that took the within-population clustering pattern into account showed reversed patterns of sex-
biased dispersal at different spatial scales; females disperse more within populations and males 
among populations. These results raise new questions on the dispersal and host use strategies of I. 
ricinus and the potential importance of these ecological features for disease transmission. 
Furthermore, this work underlines the importance of taking into account potential patterns of 
genetic substructure when investigating sex-biased dispersal in natural populations. 
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Introduction 
 
The study of a species’ population structure is a powerful tool to understand the processes 
shaping an organism’s microevolution. Over the past decade, we have seen a marked increase in 
access to genetic data for non-model organisms, along with the development of sophisticated 
statistical tools for inferring population level parameters based on this data (for example, 
population delineation, effective population size, gene flow, reproduction modes: Criscione et al, 
2005). Such analyses can have practical applications by providing essential information about 
species of social and economic interest and particularly in cases where other means of study have 
proved difficult. This is the situation for many pathogenic organisms and their arthropod vectors.  
Ixodes ricinus L. (Acari: Ixodidae) is the main European vector of Lyme borreliosis (Eisen 
and Lane, 2002) and, as such, has attracted the attention of epidemiologists, veterinary and 
medical researchers (Kurtenbach et al, 2002; Randolph et al, 2002; Derdáková and Lenčáková, 
2005; Pichon et al, 2006; Cadenas et al, 2007; Faulde and Robbins, 2008; Medlock et al, 2008). 
Despite this attention, and several studies that have examined population structure in this tick (De 
Meeûs et al, 2002; 2004a; 2004b; Delaye et al, 1997 ), much of its basic ecology is as yet 
unknown (e.g., dispersal strategies, host associations, etc). In an early paper using microsatellite 
genetic markers, De Meeûs et al (2002) found results suggesting the presence of male-biased 
dispersal in this tick, and detected strong local heterozygote deficiencies at all loci considered that 
could not be entirely explained by technical biases (De Meeûs et al, 2004a). Among the many 
potential explanations (i.e., selection against heterozygotes, mating system), we were particularly 
interested in a possible Wahlund effect (1928) that results from sampling ticks of diverse cryptic 
subgroups. This pattern could reveal the existence of host-associated races, as has been 
demonstrated for Ixodes uriae, a seabird tick and marine vector of Lyme borreliosis (McCoy et al, 
2001; 2005b), or the occurrence of local kin structure. 
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In the present study, we revisit the microsatellite data of De Meeûs et al (2002) using most 
recent inference tools in order to assess the possible existence of local subgroups in I. ricinus. In 
particular, we analyse this data using the clustering software BAPS 5.1. (Corander et al, 2004) to 
examine the number and nature of within-population subgroups. We undertook a similar analysis 
using data from Ixodes uriae, where host specialization (i.e., the existence of sympatric host races) 
is well-documented (McCoy et al, 2001; 2005b), to test the ability of the software to detect 
subgroups within a geographic location. In I. ricinus, we also reinvestigated signatures of sex-
biased dispersal (De Meeûs et al, 2002) among the subgroups defined by BAPS 5.1. to determine 
how the existence of these groups may affect inferences made based on genetic data.  
 
Materials and methods 
 
Datasets 
 
725 adult I. ricinus ticks were sampled on the vegetation by De Meeûs et al (2002) during 
the springs of 1995 (three sites, N=164 ticks) and 1996 (nine sites, N=561 ticks) in Switzerland 
(Figure 1) and directly on cattle in Tunisia (one site sampled in 1996) for a total of 12 subsamples 
over the two years. Among these ticks, there were 416 males and 309 females. Ticks were then 
genotyped at 5 microsatellite loci (see De Meeûs et al (2002) for technical details). 
776 I. uriae individuals were sampled in 22 different populations in Western Europe and 
Canada (Figure 2), between 1997 and 2001 by McCoy et al (2005a; 2001; 2003; 2005b). We also 
used original data from three additional populations, Hermaness (Scotland, 60° 50’N. 00° 55’W), 
Grunay (Scotland, 60° 39’N. 01° 18’W) and Great Saltee (Ireland, 52° 07’N. 06° 37’W) (these 
sites are referred to here as HE, GR and GS respectively; Figure 2) (McCoy, unpublished). I. uriae 
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were sampled directly from three species of colonial seabirds: the Blacklegged Kittiwake Rissa 
tridactyla (n=406 individual ticks), the Atlantic Puffin Fratercula arctica (n=149) and the 
Common Murre Uria aalge (n=221). In several cases, ticks were sampled from different host 
species within the same colony. For the sake of comparison with I. ricinus, we used data from 
only five of the eight microsatellite loci designed for this species (McCoy and Tirard, 2000). The 
loci were selected so that local genetic diversities were similar to those found for I. ricinus (T5, 
T35, T38, T39b, T47). 
 
Cluster analysis 
 
We used the bayesian approach described by Corander (2006) to detect subgroups in I. 
ricinus and I. uriae populations. This approach considers genetic structure as a parameter, 
estimated according to the joint posterior distribution of the substructure and allele frequencies 
within subpopulations. The inferred pattern of population clustering results from the comparison 
among the posterior probabilities of different putative numbers of clusters, which range from zero 
to a maximal number specified by the user. Here, this upper limit was set to 30, but was never 
reached in any of the performed cluster analyses. Each analysis was repeated 50 times, at which 
point we did not observe any significant change in the number and composition of the inferred 
clusters. These computations were performed using the software BAPS 5.1. (Corander et al, 2004; 
2006). 
 We next investigated to what extent the substructure found was sufficient to explain 
observed local heterozygote deficiencies, measured using Wright’s FIS (Wright, 1965) (see Ravel 
et al (2007) for an example). We first estimated FIS at each locus and overall loci for the raw 
population data using Weir and Cockerham’s method (1984). We next tested if the FIS was 
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significantly different from zero by randomizing alleles among individuals within each sample 
(15,000 permutations). We then estimated the FIS overall clusters and for each locus, and tested for 
their significance. In this case, randomization tests permuted alleles among individuals within 
each cluster. These computations were performed using Genetix 4.05 (Belkhir et al, 1996-2004) 
which allows the user to compute FIS estimations over a high number of populations. We then 
tested for homogeneity between the FIS computed on initial data and clustered data using a 
unilateral Wilcoxon signed rank test for paired data (H1: f are lower in the clustered samples), the 
pairing unit being the locus. This test was performed using the software S-PLUS 2000 
Professional release 2 (MathSoft, Inc.). 
 In order to visualise how genetic variation was partitioned across clusters, and thus make 
inferences on the possible processes behind the formation of these clusters, genetic distances 
among clusters were estimated using Cavalli-Sforza and Edwards' chord distance (Cavalli-Sforza 
and Edwards, 1967; Takezaki and Nei, 1996), computed using Genetix 4.05. Relationships among 
clusters were summarized in a NJ (Neighbour Joining) tree, generated using MEGA 3.1 (Kumar et 
al., 2008) and TreeDyn (Chevenet et al, 2006).  
 
Sex-biased dispersal in Ixodes ricinus 
 
 Sex-biased dispersal was assessed using three tests implemented in FSTAT v. 2.9.3.2 
(Goudet, 2002). First, Weir and Cockerham’s (1984) estimate of FST, a measure of the 
differentiation among populations (Wright, 1965), was calculated for each sex. Next, tests based 
on the mean (mAIc) and the variance (vAIc) of Favre et al’s (1997) corrected assignment index AIc 
were performed (see Prugnolle and De Meeûs (2002) for more details on these tests). All three 
tests are based on a permutation procedure: the sex of each individual is randomly re-assigned in 
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each population (10,000 randomisations). The observed difference between male and female FST, 
and the AIC-based t-statistics defined by Goudet (2002) were then compared to the resulting 
chance distributions.  
We first carried out these tests on the raw population data, as done by De Meeûs et al 
(2002). Second, we checked for a signature of sex-biased dispersal among the clusters within each 
of the 12 populations independently. The P-values of the 12 tests were combined using Fisher’s 
method (Fisher, 1970) : the quantity ∑
=
×−
12
1
)log(2
k
kP  (Pk referring to the k
th P-value) was 
compared to the Chi square distribution with 24 degrees of freedom. For these computations, 
unisexual clusters were non-informative and were removed from the dataset. 
Finally, sex-biased dispersal was then retested at an appropriate spatial scale (as defined by 
De Meeûs et al (2002). Indeed, population structure can be pronounced at large scales and can 
hinder the signature of sex-biased dispersal (see Goudet et al (2002)). We therefore only included 
samples from the same collection year and from within the north-western zone of Switzerland 
(i.e., samples M96, N96, B96, S96 and E96) (Figure 1). At this spatial scale, we re-examine sex-
biased dispersal at the among-population level and taking into account local substructure. We 
selected a single individual of each sex from each cluster (when possible). Individuals with the 
most complete genotypes were preferentially chosen in order to maintain maximum power. 
Unilateral tests for sex-biased dispersal for the hypothesis that males disperse more were 
performed over the five populations and compared to previous estimates.  
 
Results 
 
Cluster analysis 
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We detected between 18 and 27 clusters per population using the I. ricinus microsatellite 
data. We found significant heterozygote deficiencies within these clusters overall loci (average 
FIS=0.1515, P-value≤0.0001). However, these estimates were significantly lower than those found 
using the raw data (average FIS=0.3790, P-value≤0.0001) (Figure 3; Wilcoxon signed-rank test, P-
value=0.032). Local sub-structuring therefore seems to account for a large part of the previously 
reported heterozygote deficiencies.  
For I. uriae, results confirmed the capability of BAPS 5.1. to discriminate host related-
divergence within populations. Although the number of clusters did not strictly reflect the three 
host races, individual ticks exploiting the same host species were typically found together in the 
same cluster (see Figure 4 for an example of samples collected in one multi-host colony). The 
occasional occurrence of ticks from other host groups within a cluster is coherent with previous 
results suggesting that host specialisation is not complete (McCoy et al, 2005b). For this species, 
within population clusters were able to completely explain observed heterozygote deficiencies in 
the raw dataset (FIS=0.113, in the raw dataset; FIS= -0.090 in the clustered dataset). 
For the comparative results of the two tick systems, we only present the results obtained 
for two samples of comparable size (Figure 4): Hornøya (Norway) for I. uriae (n=146 ticks, 
sampled in 1998) and Staadswald (Switzerland) for I. ricinus (n=100 ticks, sampled in 1996). 
Nevertheless, the results of the complete analyses are available as supplementary material (Figures 
S2 and S3). In both species, clusters never form deeply rooted groups that may be associated with 
large-scale host-associated structure and both show similar distances among clusters. This 
suggests that the detected substructure (host-related or not) has occurred on an ecological time 
scale, (i.e. in a order of magnitude of several generations (Gingerich, 2001; Hairston Jr et al, 
2005). 
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Sex-biased dispersal in Ixodes ricinus 
 
 De Meeûs et al (2002) found a significant signature of sex-biased dispersal with the mAIC-
based test. In the present study, we found similar results with this test, whereas both the FST-based 
test and the vAIc-based test were non-significant (the vAIc-based test even suggested a reversed 
pattern of sex-biased dispersal) (Table 1). Interestingly, these results are in contrast with the 
predictions from Goudet et al (2002): FST and vAIc–based tests should reveal sex-biased dispersal 
before the other tests. 
When examining sex-biased dispersal in the clustered data, where independent tests 
performed at the within-population scale are summarized across populations using Fisher’s 
method (Fisher, 1970), a reversed pattern was found (i.e. males disperse less among clusters) for 
all the statistics considered (Table 1). Finally, when the effect of the within-population clustering 
was removed by considering only one individual per sex per cluster for each population, the initial 
conclusion was restored, where males disperse more among populations (Table 1).  
 
Discussion 
 
 Here, we show evidence that hidden genetic structure can produce an important Wahlund 
effect within tick populations. This Wahlund effect explains a significant part of the heterozygote 
deficiencies observed in natural populations of Ixodes ricinus (De Meeûs et al, 2002; 2004a) (i.e. a 
60% reduction) and completely explained deficiencies found in I. uriae when host-associated 
groups were not accounted for. In I. uriae, these clusters largely reflect the divergence of different 
host races (e.g., ticks sampled on the same host species in different sites were often found within 
the same cluster). We found similar results in the two main samples of I. ricinus and I. uriae 
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(respectively Staadswald and Hornøya) using an other clustering method, implemented in 
STRUCTURE 2.2 (Pritchard et al, 2000), although the drop in FIS was less important (not shown). 
We can therefore conclude that the method employed here to investigate the genetic diversity of 
both model species could successfully detect within population structure of significant biological 
interest (e.g. host-related subgroups in the case of I. uriae). 
 In both species examined, the branch lengths among within-population clusters were 
similar, with relatively short genetic distances among clusters. If clusters represented large-scale 
patterns of divergence, such as host-associated subspecies, we would have expected deep 
divergences among local clusters. We can therefore hypothesize that the origin of the within-
population substructure in I. uriae and I. ricinus is recent. In I. uriae, this observation corresponds 
well to results found throughout its range that suggest that host race formation is recurrent and has 
occurred recently (McCoy et al, 2005b). In I. ricinus, substructure could have several possible 
origins, such as host-associations or local kin groups. These alternative hypotheses require explicit 
testing. 
 The study of De Meeûs et al (2002) inferred sex-biased dispersal from a highly significant 
mAIC-based test. We found this to be the most powerful test revealing a signature of male-biased 
dispersal at the among-population level. However, when the dataset was clustered, the three tests 
used revealed a reversed pattern of sex-biased dispersal, where females disperse more at the 
within-population scale. This result shows that a second previously undetected sex-linked 
phenomenon is occurring at the within-population level. When we then reduced the number of 
individuals in a cluster to a single individual of each sex, we were able to remove this effect and 
again detected evidence of male-biased dispersal among populations. In none of the cases (raw, 
clustered, and reduced datasets), the vAIc-based gave significant results: this may reflect high 
levels of dispersal for both sexes (i.e. d>0.1), as this test is expected to perform best when 
dispersal is very low (Goudet et al, 2002). 
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 Many different sex-related proximate factors could explain the puzzling observations made 
at the within-population level (e.g., cooperation within a sex, sex-related dispersal strategies, 
competitive exclusion of one sex: see (Lawson Handley and Perrin, 2007; Prugnolle et al, 2003). 
For example, I. ricinus is known to exploit a large variety of hosts (mammals, birds, lizards: see 
Eisen & Lane (2002). If we assume that immature male ticks preferentially exploit high dispersing 
hosts like birds, whereas female ticks prefer relatively sedentary hosts such as rodents (first 
suggested by De Meeûs et al, 2002), we can imagine that these patterns could be linked to host-
related movement, where birds disperse more frequently between patches whereas rodents are 
restricted within patches. Moreover, long range dispersal could have other consequences for males 
ticks. First, as I. ricinus has very low autonomous dispersal capabilities, particularly in the early 
life stages (Sonenshine, 1993), we could expect that sibling ticks may often exploit the same host 
individual for their first blood meal (i.e., as larva). The use of a highly dispersing host could mean 
that the probability of mortality after detachment is higher for males (for example, higher 
probability for a detached tick to end up in an unsuitable site). In this case, only a few groups of 
(potentially related) males would successfully migrate to a patch compared to a larger resident 
female population. This differential mortality could increase the differentiation among local male 
clusters relative to females.  
 Explicit tests in natural populations will now be required to distinguish among these 
hypotheses and, in particular, to test for sex-biased host specificity in I. ricinus. However, 
regardless of the source of cryptic subdivision, this result highlights the need to revisit the 
population biology of I. ricinus under natural conditions. This substructure also requires that we 
investigate the possible relationships between these subgroups and the wide variety of pathogens 
that this tick transmits, including Borrelia burgdorferi sensu lato, the pathogenic agent of human 
Lyme disease. For example, one could ask whether different local subgroups show differences in 
competence for different B. burgdorferi s.l. genospecies (Derdáková and Lenčáková, 2005) and 
how they differ in their contribution to the maintenance and emergence of pathogen diversity 
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(Gooding, 1996 ; McCoy, 2008). Finally, taken as a whole, our results provide useful information 
on the power and limitations of the sex-biased dispersal tests considered. In I. ricinus, the 
existence of scale-specific patterns of sex-related phenomena could modify our understanding of 
these processes. One should therefore be particularly cautious when genetic markers show high 
levels of heterozygote deficiencies, unexplained by technical biases (e.g. null alleles, short allele 
dominance), as they may reveal hidden genetic structure. The joint use of clustering methods (e.g. 
Corander et al (2004), Pritchard et al (2000); see Latch et al (2006) for a comparative study) and 
more traditional population genetic tools appears thus to be a powerful means of analysing 
population genetic structure and to disentangle sex-linked processes acting at different spatial 
scales.  
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Table 1: Results of sex-biased dispersal tests performed on raw, clustered, and reduced clustered 
datasets of Ixodes ricinus. Clustered tests examined sex-biased dispersal at the within-
population level. The value of the test statistic in the table is a mean over all 12 
populations, and the resulting unilateral P-value was computed using Fisher’s 
procedure (see Material and Methods). Finally, clusters were reduced by removing all 
but one individual per sex in each cluster (see Material and Methods) and sex-biased 
dispersal tests were performed again (see Material and Methods for details). All 
significant tests are in bold. Underlined tests indicate the most dispersive sex; for the 
FST and mAIc-based tests, this is defined by the lowest test statistic value, whereas for 
vAIc it is defined by the highest test statistic value.  
 
 
  FST mAIc vAIc 
Raw data Females 0.003 0.43 9.81 
 Males 0.002 -0.75 9.30 
 P-value 0.81 0.0003 0.70 
Clustered data Females 0.26 -0.15 0.78 
 Males 0.31 0.16 0.62 
 P-value 0.08 0.005 0.16 
Reduced clustered data Females -0.005 0.40 7.28 
 Males -0.014 -0.50 6.71 
 P-value 0.11 0.02 0.69 
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Figure legends 
 
Figure 1: Sampled populations of I. ricinus in Switzerland in 1995 and 1996. With the Tunisian 
sample, the complete dataset included 12 subsamples. Three swiss sites were sampled in 
both years (indicated by *) and are treated as separate subsamples. 
 
Figure 2: Sampled populations of I. uriae. We used the location codes defined by McCoy et al. 
(McCoy et al, 2001; 2003; 2005a; 2005b). We added three population samples to the 
original dataset: Hermaness (HE), Great Saltee (GS) and Grunay (GR) (see Material and 
Methods for details). 
 
Figure 3: Average FIS estimates for each locus across populations using raw and clustered data. 
Confidence intervals were obtained for each locus by jackknifing over populations, and 
over loci for all populations (All Loci). All FIS estimates were highly significant in both 
raw and clustered datasets (all P-values<0.01), except for IR08 using clustered data (P-
value = 0.89). 
 
Figure 4: Neighbour-Joining trees (NJTREE) based on Cavalli-Sforza and Edward’s distance 
matrices among clusters for the Staadswald sample of I. ricinus (a) and the Hornøya (HN) 
sample of I. uriae (b). Histogram bars are proportional to the number of individuals 
included in each cluster. The host species of the I. uriae ticks are represented in different 
colours. Complete NJTREEs including all populations are available as supplementary 
Figures S1 and S2. 
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 Supplementary material 
Figure S1: Neighbour-Joining tree corresponding to the genetic relationships among the clusters 
detected within each of the 25 Ixodes uriae populations (see Figure 2 for locations). The 
histogram represents the size and host of origin for the ticks of each cluster. We also report 
the geographical origin of each cluster (see colour codes). 
 
 82
Figure S2: Neighbour-Joining tree corresponding to the genetic relationships among the clusters 
detected within the 12 Ixodes ricinus populations (T96 correspond to the Tunisia sample). 
The colours represent the geographical origin of each cluster (see colour codes). 
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Bilan  
La réponse obtenue par l'approche de clusterisation apporte des résultats intéressants mais 
une fois encore ambigües puisqu'ils ne permettent ni de confirmer ni d'infirmer l'existence de 
sous-groupes sympatriques d'I. ricinus plus ou moins bien adaptés à différents hôtes. Il n'en reste 
pas moins que si race d'hôtes il y a, celles-ci seront vraisemblablement moins clairement 
observables que dans le cas d' I. uriae eu égard aux autres phénomènes qui paraissent modeler de 
façon significative la distribution de l'information génétique dans et entre sites géographiques, 
entre sexes, entre individus hôtes et probablement entre stades de cette tique. La vérification sur 
des individus tiques collectés sur les hôtes eux-mêmes représente plus que jamais un objectif dont 
on ne peut plus faire l'économie. 
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5.3. Is the European vector of Lyme borreliosis, Ixodes ricinus (Acari: Ixodidae), 
a true generalist tick? (en préparation) 
 
Is the European vector of Lyme borreliosis, Ixodes ricinus 
(Acari: Ixodidae), a true generalist tick ? 
Florent Kempf a,*, Thierry De Meeûsb, Veronika Taragel’ovác, Olivier Plantardd, Dieter Heylene, Cyril 
Eyraudf and Karen D. McCoya 
 
 
* Corresponding author 
a G. E. M. I. (Génétique et Evolution des Maladies Infectieuses), UMR CNRS-IRD 2724, IRD, 911 avenue 
Agropolis, BP 64501, 34394, Montpellier Cedex 5, France.  
 
b Centre International de Recherche-Développement sur l’Elevage en zone Subhumide (CIRDES) 01 BP 
454, Bobo-Dioulasso, Burkina-Faso.  
 
c Institute of Zoology, Slovak Academy of Sciences, Dúbravská cesta 9, Bratislava, 84506, Slovakia.  
 
dBioEpAR (Bio-agression, Epidémiologie et Analyse de Risque en santé animale), UMR INRA/ENVN 1300, 
Ecole Nationale Vétérinaire de Nantes, Atlanpole – La Chantrerie, BP 40706, 44307, Nantes Cedex 3, 
France.  
 
eDepartment of Biology, University of Antwerp-Campus Drie Eiken, Universiteitsplein 1, B-2610 Wilrijk, 
Belgium.  
 
f Office National de la Chasse et de la Faune Sauvage, CNERA Avifaune Migratrice, Station de Chizé, 
79360, Villiers-en-Bois, France. 
 
 
 85
Abstract 
Ticks are widely distributed vectors that transmit many pathogenic agents of medical and 
economic interest, including the bacteria causing the human Lyme disease (Borrelia burgdorferi 
sensu lato). For these micropathogens, the potential of the vectors to adapt to novel hosts, and to 
respond to changes in host community structure, may have profound effects on their maintenance 
in natural populations. In this paper, we investigated host-associated genetic structure in Ixodes 
ricinus, the main European vector of B. burgdorferi s.l. and a tick that is considered to be an 
extreme host generalist. We analysed genetic variability at seven microsatellite markers in a large 
sample of ticks collected directly from trapped wild animals (birds, rodents, lizards, wild boars 
and roe deer) in five sites in Western and Central Europe. Based on these data, we show 
significant levels of genetic structure among host individuals and host types. These results suggest 
that host choice is far from random in I. ricinus and will likely have significant consequences for 
the population dynamics of the ticks and the transmission of their microparasites. First, the degree 
of susceptibility among local host individuals may greatly shape the genetic structure within 
populations. Second, the formation of specialized host races may result in the isolation of different 
local pathogens and may explain previous epidemiological observations in Lyme disease bacteria. 
More generally, our results suggest that host specialization is more common in ticks than 
previously thought and that local host-associated divergences in these vectors will need to be 
accounted for more explicitly in our epidemiological models of disease.    
 
 86
Introduction 
Ticks are parasites of great interest in both applied and fundamental sciences. These organisms 
represent a wide array of life cycles, exploit a large range of host species and are second only to 
mosquitoes in their importance as vectors of human disease agents (Parola, Raoult, 2001). 
Moreover, tick-born diseases of cattle cause economic losses estimated in billions of dollars 
worldwide (e.g., bovine anaplasmosis and babesiosis: Sonenshine, 1993). Thus, ticks of the Ixodes 
ricinus complex are of notable significance: they are present across the Northern hemisphere and 
transmit a great variety of pathogens of medical and veterinary importance (Cotté et al., 2008; 
Eisen, Lane, 2002; Stańczak et al., 2004). In particular, I. ricinus ticks are the main vectors of 
Borrelia burgdorferi sensu lato, the bacteria responsible for human Lyme borreliosis (Eisen, Lane, 
2002; Rich et al., 1995) and the most important vector in the Northern hemisphere in terms of 
medical and economic impacts (Gubler, 1998). In Western Europe, Lyme borreliosis is transmitted 
by the species Ixodes ricinus, one of 14 species included in the complex and a species that is 
considered to be an extreme host generalist. Many studies have investigated the population 
dynamics, ecology, and basic biology of I. ricinus, along with its interaction with B. burgdorferi s. 
l. (Kurtenbach et al., 2002; Derdáková, Lenčáková, 2005; Cadenas et al., 2007; Faulde, Robbins, 
2008; Pichon et al., 2006). Nonetheless, we still have limited knowledge about how this tick 
interacts locally with its different potential host species and the consequences of host exploitation 
for disease transmission. One way to address these questions is by examining the population 
genetic structure of ticks in association with host exploitation within a given geographic location. 
To date, most genetic analyses in this tick, and in many other tick systems, have focused on 
interspecific variation or large scale patterns of genetic variation among populations (e.g. Casati et 
al., 2008; De Meeûs et al., 2002; Kain et al., 1999; Paulauskas et al., 2006) (but see Kempf et al., 
2008; Koffi et al., 2006; McCoy et al., 2005). However, genetic variation within vector 
populations may have profound consequences on our perception of the basic biology of these 
organisms, and for the epidemiology of associated pathogens (Gooding, 1996; McCoy, 2008).  
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Previous population genetics studies of I. ricinus have shown unexpectedly high levels of 
heterozygote deficiencies (De Meeûs et al., 2002, 2004; Delaye et al., 1997; Kempf et al., 2008; 
Roed et al., 2006). One cause for a difference between expected and observed heterozygosities can 
be the erroneous sampling of individuals from different isolated sub-groups (i.e., a Wahlund 
effect). In line with this hypothesis, recent work has shown the existence of cryptic sub-groups 
within I. ricinus populations (Kempf et al. submitted) and a pattern of assortative mating between 
related males and females in certain sampling sites (Kempf et al., 2008). One explanation for such 
patterns is the existence of local host specialized groups, as ticks may be particularly prone to host 
specialisation (Magalhaes et al., 2007; McCoy et al., 2001, 2005; De Meeûs et al., submitted). 
Evidence of host specialization in I. ricinus could shed a new light on the biology of this species 
and on the epidemiology of the pathogens it transmits, including the agents of Lyme borreliosis.  
In the present paper, we investigated the distribution of genetic variation in seven microsatellite 
markers among a large sample of I. ricinus ticks directly sampled on their hosts. Five major host 
types were considered: roe deer, wild boars, rodents, birds and lizards. High levels of heterozygote 
deficits caused by the presence of null alleles were found and may have hindered the detection of 
genetic structure in I. ricinus. Nevertheless, the patterns of genetic variation observed strongly 
suggest (1) a significant role of host individuals and (2) the existence of host-associated 
differentiation in local I. ricinus populations (i.e., host-associated races). We discuss the 
epidemiological and evolutionary implications of our results.  
 
Material and Methods 
 
Sampling and Study Sites 
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We sampled a total of 602 ticks between 2002 and 2007 (Table 1) from a variety of wild 
animals in five sites in Western and Central Europe (Figure 1). The host species included five 
main host types: bird (Turdus philomelos, T. merula, Erithacus rubecula, Luscinia megarhynchos, 
Sylvia atricapilla, S. communis, Phylloscopus collybita, Parus major, Anthus pratensis, A. 
trivialis, Nannus troglodytes), lizard (Lacerta viridis), rodent (Apodemus sylvaticus, A. agrarius, 
A. flavicollis, Clethrionomys glareolus), roe deer (Capreolus capreolus) and wild boar (Sus crofa). 
The sampled ticks included all life stages (larva, nymph, and adult) and were stored in 90% 
ethanol until DNA extraction.  
 
Genotyping  
Conserved ticks were washed three times in distilled water to eliminate ethanol and were cut in 
half. One half was ground with a mixer mill 301 (Retsch, Germany) and DNA was extracted using 
a Dneasy Tissue Kit (Qiagen, Valencia, CA). Ticks were genotyped at 7 microsatellite loci: 
IRN15, IRN37 (Roed et al., 2006), IR25, IR27, IR39, IR32 (Delaye et al., 1998), following the 
PCR protocols proposed by the authors. Marker IRN15 was found to be duplicated within the 
genome of I. ricinus, and was therefore split into two distinct markers, IRN15a and IRN15b. 
Genotypes were visualized using an automated sequencer (ABI Prism 310 Genetic Analyser, 
Applied Biosystem, Perkin-Elmer, USA).  
 
Data Analysis 
We tested for the occurrence of linkage disequilibrium between all pairs of loci by randomizing 
single locus genotypes among individuals within each site. We used the procedure implemented in 
the software Genetix 4.05 (Belkhir et al., 1996-2004) with a total of 105 permutations of genotypes 
among individuals within each population.  
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In this study, a population was defined as a group of ticks sampled in a given site, in a given 
year, from the same host type and of the same life stage. We measured departure from Hardy-
Weinberg equilibrium within each of these populations, using Wright’s FIS (Wright, 1965), and 
the differentiation among populations using Wright’s FST. Estimations followed Weir & 
Cockerham’s method (Weir, Cockerham, 1984) and were carried out using the software Genetix 
4.05. The significance of FIS was deduced by the comparison of the observed value to its chance 
distribution resulting from the random permutation of alleles among individuals within each 
sample (15,000 permutations). The significance of FST was similarly assessed using a permutation 
procedure of individuals among populations (15,000 permutations). Gene diversity was also 
measured for each population (unbiased genetic diversity index Hs; Nei, 1987) using Genetix 4. 
05.  
The presence of null alleles can produce false homozygote and blank (null homozygote) 
genotypes and are known to occur in I. ricinus (De Meeûs et al., 2002; Delaye et al., 1997; Roed 
et al., 2006). We estimated null allele frequencies at each locus using Brookfield’s second method 
(Brookfield, 1996) implemented in the software Microchecker version 2. 2. 3. (Van Oosterhout et 
al., 2004). We next tested if the observed blank genotype frequencies were smaller than the 
estimated null homozygote frequencies using a unilateral binomial test (H1: the observed 
frequencies are smaller than expected) computed using the software S-Plus 2000 professional 
release 2 (MathSoft Inc., Seattle, USA).  
The effect of individual host on population structure was tested for each host type, life stage, 
year and site (see Table 1). To combine independent tests, we used Fisher's (1970) method (see De 
Meeûs et al. 2007 for a precise description of the procedure) across sites and years. As indicated in 
Table 2, this resulted in eight "global" P-values.  
Differentiation between ticks from different host types was assessed using a hierarchical 
approach using HierFstat 0.04-4 (Goudet, 2007, updated from Goudet, 2005: see also De Meeûs, 
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Goudet, 2007) where tick infrapopulations (i.e., ticks from the same host individual) are nested 
within host categories as defined in Table 1. We considered each site sampled in a given year and 
each tick stage separately, and tested the significance of FHT/T, the differentiation among host 
types within the total, using 1000 permutations of tick infrapopulations between host categories 
with the G-based test of Goudet et al. (Goudet et al. 1996). Only four host type pairs could be 
tested this way: birds vs. roe deer (two tests with nymphs in Chizé and Gardouch); roe deer vs. 
wild boar (one test with adults in Chizé); birds vs. rodents (one test with larvae in Drienovec 
2006) and birds vs. lizards (two tests in Drienovec 2007 with larvae and with nymphs). When two 
tests were available, P-values were also combined with Fisher's procedure. In order to take into 
account the variance in genetic diversity (see above), we also estimated the differentiation 
corrected for polymorphism FHT/T' using Hedrick’s method (FHT/T' =FHT/T/(1-Hs) : Hedrick 1999, 
2005). 
 
Results 
 
Polymorphism 
Nei’s (1987) unbiased estimates of heterozygosity were high at all loci (0. 739≤Hs≤0. 896), 
except for the roe deer ticks of Gardouch (Table 1).  
Two of the 21 possible pairs of loci were in linkage disequilibrium (IRN15a and IR37, P-
value=0. 037: IRN15b and IR27, P-value=0. 010). Nevertheless, this result may be due the effect 
of multiple testing that enhances the probability of falsely rejecting the null hypothesis. Indeed, 
these tests were no longer significant after sequential Bonferroni correction (Holm, 1979) and two 
significant test out of 21 loci pairs is not significantly different from that expected under the null 
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hypothesis (unilateral binomial test, H1: the proportion of significant tests is greater than 5%, P-
value = 0. 283).  
The level of heterozygote deficiency was high overall loci (FIS=0. 578, P-value≤0. 00007), but 
was variable across loci (figure 2). This strongly suggests the presence of null alleles at the loci 
considered as previously reported (De Meeûs et al., 2002; Delaye et al., 1997; Roed et al., 2006). 
None of the binomial tests for goodness of fit to the expected proportion of blanks was significant 
(P-value≥0.125) and thus null alleles reasonably explain all heterozygote deficits found in this 
data set. 
 
Differentiation Among Host Individuals and Host Types 
A glance at Table 2 reveals that host individual can have a significant impact on genetic 
variability apportionment (mean FST=0.045, P-value=0.002) and must be controlled for in the 
analysis to follow. 
Except for the comparison between birds and lizards (FHT/T=0), all comparison between host 
types where significant (FHT/T>0.013, P-value≤0.013) (Table 3). These values are substantial 
given the high degree of polymorphism as can be seen from FHT/T' values (Table 3) 
 
Discussion 
High heterozygote deficiencies were reasonably explained by the presence of null alleles. Null 
alleles increases variance of estimates and consequently may amplify type II error (i.e., probability 
of falsely accepting the null hypothesis) of statistical tests. Here we obtained significant tests 
despite this problem.  
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We observed a significant effect of host individual in shaping the genetic architecture within 
populations of I. ricinus. Because of their reduced capacity for active dispersal, we can suppose 
that larvae from the same clutch stay in close proximity after hatching. Sib-larvae may thus have a 
high probability of exploiting the same host individual. However, we expect that this effect should 
be diluted over tick stages. First, unfed nymphs and adults have higher mobility and may disperse 
independently over several meters (Falco, Fish, 1991; Perret et al., 2003). Second, sib-adults and 
nymphs have a much lower probability of being found close together, unless if fed larvae and 
nymphs detach synchronously from their hosts after the blood meal. However, the timing of 
detachment tends to be variable among individual ticks (Eisen, Lane, 2002). As an alternative, we 
can hypothesize that ticks actively cluster according to their relatedness, and thus that related ticks 
have a higher probability of exploiting the same host. Interestingly, recent work has shown that 
related questing adult ticks may effectively be more prone to be found as mating pairs (Kempf et 
al. 2008), suggesting the active aggregation of related ticks on the vegetation.  
I. ricinus has been traditionally depicted has a generalist parasite (e.g. Perez-Eid, 2007) and tick 
evolution has been suggested to be driven mainly by environmental constraints rather than 
interactions with the hosts (Klompen et al., 1996). However, field observations do not always 
provide reliable observations on the relative use of the different host types, or the potential 
adaptation of parasites to these hosts (i.e., host specialization; Tripet, Richner, 1997). This is 
particularly true in ticks, where traditional sampling protocol involves using flagging (i.e. 
dragging a cloth through the vegetation to recover unfed questing ticks). Many ecological traits of 
ticks may favour host specialization (low dispersal capabilities, high reproductive rates, host-
associated mating, and high intimacy with host environment; see Magalhaes et al., 2007) and a 
recent study have proved that tick specialisation on new hosts can be very fast (De Meeûs et al., 
submitted). Previous studies have shown thus evidence of host specialization in the related species 
Ixodes uriae, a tick that exploits different species of colonial seabirds (McCoy et al., 2001, 2005). 
Nevertheless, in I. uriae, the different hosts are highly abundant and spatially and temporally 
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predictable. In this case, for example, the association between host use and mating is largely a by-
product of site fidelity of its hosts, which is not a priori expected for all I. ricinus hosts (but see 
Wang, Schreiber, 2001) . Here, we observed a significant differentiation among tick populations 
exploiting different host types within a local area. This divergence suggests a major effect of host-
associated selection acting in this system. This selection may be linked to aspects of host 
physiology, such as the immune system, which can differ greatly among host types (Brossard, 
Wikel, 2004; Kurtenbach et al., 2002; Magalhaes et al., 2007), and/or to differences in the 
encounter strategies/habitat associations used by differ tick sub-groups. Transplantation 
experiments, where ticks of different host-associated sub-groups are exposed to novel vs. original 
host types, and host preference experiments, would help to distinguish between these alternative 
hypotheses.  
The presence of local host-associated tick groups within Ixodes ricinus populations may have 
considerable consequences for our comprehension of the dynamics of this system and for the 
epidemiology of the micropathogens transmitted by this tick. For example, different host 
specialized ticks may be associated with distinct transmission cycles in relation to the maintenance 
of the local diversity of the Lyme disease agent Borrelia burgdorferi s. l. (Derdáková, Lenčáková, 
2005). Indeed, previous observations showed some level of host specificity in the presence of 
different Borrelia species. For example, B. garinii and B. valaisiana are typically associated with 
birds, whereas B. afzelii and B. burgdorferi s. s. are more frequently found in rodents (Derdáková, 
Lenčáková, 2005). The isolation of these bacterial species may, in part, be explained by 
constraints imposed by the tick vector. Indeed, this type of vector-induced isolation has been 
suggested to occur in the marine cycle of Lyme disease (Duneau et al. 2008). The degree of vector 
specialization may therefore have profound consequences for the success of pathogen control 
strategies (Gooding, 1996). More generally, these results highlight the need to reconsider the role 
of host driven effects in the evolution of ticks and the consequences of local host associations for 
epidemiological models of vector borne disease and human disease risk.  
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Figures 
 
Figure 1 
Sampling locations of the studied I. ricinus populations. See Table 1 for sample sizes and host 
types.   
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Figure 2 
Heterozygote deficiencies estimated using Weir & Cockerham’s ( 1984) method, at each locus 
(confidence intervals calculated by jackknifing over populations) and for all loci (confidence 
intervals calculated by bootstrapping over loci: 1000 bootstraps).  
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Table 1: Number of ticks (“Ticks”) for each population, defined by its sampling site, year, host 
type, and life stage. For each population, we report the values of Nei’s (1987) unbiased index of 
genetic diversity Hs and Weir & Cockerham’s (1984) estimator of FIS; NC means that the data 
were too scarce to allow computations (i.e., incomplete genotypes and/or to few individuals). 
“Hosts” refers to the number of sampled host individuals.  
Site Host type Year Stage Ticks Hosts Hs FIS 
Boshoek Rodent 2006 Larva 35 21 0.782 0. 708 
   Nymph 2 1 NC NC 
Chizé Bird 2007 Larva 18 5 0.835 0.437 
   Nymph 12 3 0.690 0.550 
 Roe Deer 2007 Nymph 12 5 0.743 0.657 
   Adult 40 30 0.711 0.521 
 Wild Boar 2007 Adult 28 13 0.735 0.666 
Gardouch Bird 2007 Larva 69 30 0.862 0.689 
   Nymph 15 9 0.672 0.579 
 Roe Deer 2007 Larva 1 1 NC NC 
   Nymph 13 10 0.587 0.57 
   Adult 22 16 0.551 0.589 
Drienovec Bird 2002 Larva 20 5 0.902 0.562 
   Nymph 7 3 0.920 0.390 
 Bird 2006 Larva 31 13 0.829 0.647 
   Nymph 23 8 0.763 0.688 
 Bird 2007 Larva 24 3 0.773 0.592 
   Nymph 11 3 0.805 0.763 
 Lizard 2007 Larva 26 3 0.753 0.443 
   Nymph 24 3 0.831 0.495 
 Rodent 2006 Larva 35 10 0.836 0.587 
   Nymph 1 1 NC NC 
Plešivec-Brzotín Bird 2002 Larva 12 6 0.802 0.688 
   Nymph 21 7 0.690 0.468 
 Bird 2003 Larva 33 3 0.719 0.551 
   Nymph 23 2 0.825 0.500 
 Lizard 2004 Larva 15 3 0.753 0.446 
   Nymph 25 3 0.761 0.495 
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Table 2: Average differentiation (FST) of ticks among different host individuals within each 
population defined by stage and host type. We used Fisher’s procedure to summarize independent 
tests across different geographic sites, and years. Significant tests are in bold.  
 
Host type 
Ticks’ 
stage 
Number of tests 
combined 
FST 
(unweighted mean) 
P-value 
(Fisher) 
Bird Larva 7 0.032 0.075 
 Nymph 7 -0.003 0.468 
Lizard Larva 2 0.049 0.108 
 Nymph 2 0.023 0.072 
Roe deer Nymph 2 0.149 0.013 
 Adult 2 0.070 0.020 
Wild boar Adult 1 0.043 0.182 
Rodent Larva 2 0 0.520 
All (Fisher) 8 0.045 0.002 
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Table 3: Differentiation of ticks among host types FHT/T, estimated with HierFstat and tested by 
permuting host individuals among host types (1000 permutations: see Material and Methods). 
When possible tests were combined using Fisher’s procedure. We reported here the unweighted 
mean FHT/T, its combined P-value, the mean genetic diversity Hs, the differentiation corrected for 
polymorphism FHT/T'. Significant tests are in bold (see Material and Methods).  
 
 
 
Host types No.  
tests 
Stage Year Site FHT/T P-value Hs FHT/T' 
Bird Roe 
Deer 
2 Nymph 2007 Chizé/ 
Gardouch 
0.040 0.014 0.681 0.125 
Roe 
Deer 
Wild 
Boar 
1 Adult 2007 Chizé 0.032 0.002 0.745 0.125 
Bird Rodent 1 Larva 2006 Drienovec 0.013 0.003 0.831 0.077 
Bird Lizard 2 Larva/ 
Nymph 
2007 Drienovec -0.004 0.438 0.796 -0.020 
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5.4. Bilan: la complexité du modèle Ixodes ricinus 
 
Nous avons pu mettre en évidence l’appariement assorti, de manière très nette, dans deux 
des quatre sites étudiés. De plus, le fait de ne pas avoir observé d’appariement assorti dans deux 
autres sites nuance quelque peu ces résultats. De façon cohérente avec l’hypothèse de l’existence 
de races d’hôte, nous ne pouvons qu’émettre l’hypothèse que, dans ces deux derniers sites, nous 
avons chaque fois échantillonné des tiques appartenant à une seule et même race d’hôte – donc en 
pangamie.  
Nous avons mis en évidence l’existence d’une sous-structuration importante dans les 
populations d’Ixodes ricinus. Nous avons confirmé par ailleurs l’existence du biais de dispersion 
sexe-spécifique chez I. ricinus (i.e. les mâles dispersent davantage) auquel semble se superposer 
un biais de survie larvaire sexe spécifique: les fratries de mâles auraient une probabilité de survie 
beaucoup plus variable que les femelles. 
Nous avons pu enfin mettre évidence un effet significatif des infrapopulations et du type 
d'hôte dans la distribution de l'information génétique au sein des populations de cette tique. 
Ces études posent donc une base solide pour étudier les aspects de la spécialisation chez 
cette espèce, la généralité de la spécialisation dans le complexe d’espèces I. ricinus, et ses 
conséquences pour l’épidémiologie des pathogènes associés. 
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6. Discussion générale:  
structure génétique et évolution de la 
spécialisation chez I. uriae et I. ricinus 
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6. Structure génétique et évolution de la spécialisation chez I. 
uriae et I. ricinus 
 
Une première approche de la spécialisation chez I. uriae a permis de confirmer l’existence 
d’une structuration de l’information génétique entre différentes espèces hôtes, aux différents 
marqueurs microsatellites considérés. Pour étudier plus avant ce processus, nous avons tenté 
d’élucider l’histoire de ces races d’hôtes à l’aide d’un marqueur mitochondrial à évolution plus 
lente. Les résultats obtenus vont dans le sens inverse obtenus avec les marqueurs microsatellites: 
dans le premier, nous avons vu que ce sont les hôtes qui structuraient l’information génétique à ces 
marqueurs. Cette différence entre ADNmt et ADNn pourrait s’interpréter en terme de biais de 
dispersion sexe-spécifique (à cause du mode de transmission uniparental de l’ ADNmt) ou de 
vitesse d’évolution différente. Les singularités du génome mitochondrial plaident pour la seconde 
hypothèse : celui-ci se distingue par des taux de mutation plus faibles, un effectif efficace plus 
réduit, une absence de recombinaison (Ballard, Whitlock, 2004), et la formation de sa diversité 
semble en partie contrôlée les phénomènes sélectifs (Bazin et al, 2006).  
Les effets «individu hôte» et «type d’hôte» sont significativement importants dans la 
structuration génétique des populations de tiques. Ainsi, malgré sa stratégie de rencontre en 
apparence opportuniste, il faut admettre le choix des hôtes n’est pas aléatoire chez I. ricinus. De 
façon similaire à I. uriae, et malgré les limitations de notre jeu de données (allèles nuls, 
nombreuses années d’échantillonnage), il est probable qu’il s’agisse de races d’hôtes. 
Dans un site ou plusieurs types d’hôtes et plusieurs races cohabiteraient, les races se 
maintiendraient par appariement assorti. Les mécanismes proximaux de la rencontre des 
apparentés peuvent se déduire de la littérature: I. ricinus peut copuler aussi bien sur l’hôte que sur 
la végétation (dans les conditions où nous l’avons échantillonnés). L’agrégation hors de l’hôte met 
en jeu des phéromones sexuelles (Kiszewski et al, 2001) qui résulte dans une agrégation des 
tiques, et plus particulièrement une occurrence de couples isolés plus forte qu’attendu dans le cas 
d’une agrégation indépendante du sexe (Healy et Bourke, 2004). Pour surmonter cette condition 
supplémentaire à la rencontre des partenaires – la faible mobilité des tiques étant en soi un 
obstacle – il faut admettre des ordres de grandeur de dispersion raisonnables chez les tiques 
adultes non-nourries. En conditions de laboratoire, Perret et al. (2003) ont ainsi mis en évidence 
des mouvements linéaires de quelques mètres. Conformément aux attendus théoriques, on peut 
supposer également que la spécialisation chez I. ricinus implique une bonne prédictibilité de la 
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ressource hôte pour les tiques: une ressource peu abondante et irrégulière compliquerait encore la 
rencontre des hôtes par les tiques.  
L’existence d’un biais de dispersion sexe-spécifique est également surprenante, en regard de 
la faible probabilité a priori de rencontre d’hôtes chez  I. ricinus que suggère une stratégie 
d’embuscade aléatoire et une mobilité réduite. Du point de vue proximal, la dispersion sexe-
spécifique ne semble pouvoir être interprété que par une plus forte exploitation d’hôtes plus 
dispersants par les tiques mâles (i.e., oiseaux). L’émergence et le maintien de tels mécanismes 
sont prévus par différents modèles évolutifs. Chez les espèces polygynes, comme I. ricinus 
(Kiszewski et al, 2001), la plus forte dispersion des mâles permet d’une part l’évitement des 
conspécifiques du même sexe, ce qui permet la relaxation de la compétition pour les ressources et 
partenaires sexuels, et/ou d’autre part l’évitement des deux sexes pour limiter la consanguinité 
(Favre et al, 1997; Prugnolle et De Meeûs, 2002). En contrepartie, cette réduction du spectre 
d’hôtes limite leur probabilité de rencontre: de plus, le survie de la dispersion longue distance est 
plus aléatoire, en particulier si l’on considère les exigences d’I. ricinus et  I. uriae en termes de 
conditions micro-environnementales. Ce compromis serait, chez I. ricinus, favorable à la 
dispersion sexe-spécifique, et les effets sur la probabilité de rencontre des hôtes ne compromettent 
pas le maintien de ce biais de dispersion.  
D’une manière générale, les deux espèces de tiques présentent donc des schémas 
d'adaptation aux hôtes convergents. Dans les deux cas la spécialisation sur l'hôte, avérée chez I. 
uriae et fortement soupçonnée chez I. ricinus, représente un phénomène récurrent et récent qui 
intervient de façon plus ou moins indépendante d'un site à l'autre, en fonction des caractéristiques 
de l'environnement local. Ceci est vraisemblablement favorisé par un certain degré d'isolement 
entre différentes populations de ces tiques. Cet isolement, relativement bien documenté pour I. 
uriae entre différentes colonies reste à démontrer formellement pour I. ricinus pour laquelle les 
échantillonnages appropriés s'avèrent délicats. Cependant, un test d'isolement par la distance entre 
sites Suisses sur les données corrigées pour l'effet cluster (voir le chapitre 5.2.), en ne gardant 
qu'un représentant de chaque sexe par cluster défini par BAPS 5.1., suggère que la dispersion entre 
sites est beaucoup plus retreinte que ce que l'on pensait auparavant (Figure 6).  
Dans les deux cas, l'adaptation aux différents hôtes disponibles va fortement perturber les 
chemins épidémiologiques que les modèles simples de transmission prévoyaient. Cela est d'autant 
plus pertinent sur la scène Européenne où la diversité des pathogènes transmis par les deux tiques, 
en particulier les différentes espèces du complexe B. burgdorferi s.l ., pourrait être fortement 
corrélé aux espèces réservoirs disponibles, comme cela a été montré dans pour la tique I. 
scapularis  en  Amérique  du  Nord  (Ostfeld et Keesing, 2000).   La  diversification  des vecteurs   
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Figure 6 Représentation de l'isolement par la distance entre sites Suisses pour Ixodes ricinus 
(tiques récoltées en 1996) en ne gardant qu'un ou deux individus des clusters définis par BAPS 
5.1. dans chaque site.  
 
est ainsi susceptible d’affecter l’épidémiologie des pathogènes associés au niveau  (1) de l’étendue 
de leur spectre d’hôtes (2) de leur probabilité de transmission vers les différents hôtes, et par 
conséquent, de leur prévalence dans les populations naturelles (Power et Flecker, 2008). 
Considérons le premier de ces deux aspects: le scénario couramment admis pour expliquer 
les patrons de diversité de B. burgdorferi s.l., et sa distribution entre les différents hôtes, est 
l’existence d’une immunité innée des hôtes (i.e., complexe protéique du complément ; Kurtenbach 
et al, 2002). Néanmoins, il n’explique pas tous les cas de figures rencontrés. Par exemple, le 
sérum des lézards et des oiseaux sont létaux pour Borrelia lusitaniae, en condition de laboratoire, 
alors qu'ils sont considérés comme les réservoirs naturels de cette borrélie (Gern, 2008). La 
spécialisation d’I. ricinus permet d’avancer une hypothèse alternative: la distribution des borrélies 
entre les hôtes, et le maintien de cette diversité bactérienne résulteraient – au moins en partie – de 
voies de transmission indépendantes  impliquant les différentes races d’hôtes, types d’hôtes et 
espèces bactériennes. De plus, l’interaction entre les tiques et la Borrélie (voir partie 2.) suggère 
que les races d’hôtes d’I. ricinus pourraient avoir également favorisé l’émergence d’une telle 
diversité, par un mécanisme de spécialisation «en cascade» (Stireman et al, 2006) (i.e., un vecteur 
spécialiste favorise l’isolement et l’association de certains génotypes de pathogènes avec l’hôte, 
donc in fine sa spécialisation). Les effets du sexe d’I. ricinus sur la distribution de B. burgdorferi 
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s.l. (De Meeûs et al, 2004b) montrent ainsi combien les préférences  d’hôtes du vecteur (i.e. ici, 
des mâles pour les oiseaux) peut conditionner la distribution des pathogènes.  
Ainsi, il a été avancé que la biodiversité des hôtes était susceptible de limiter l'abondance 
des borrélies en populations naturelles (Schmidt et Ostfeld, 2001). En effet, une forte richesse 
spécifique en hôte implique la présence de bons et de mauvais réservoirs pour le pathogène qui 
entrainerait une diminution du succès de la transmission. On parle ainsi d’ «effet de dilution» de la 
diversité des hôtes sur la prévalence des borrélies. Or les développements postérieurs de ce modèle 
ont montré que la présence de vecteurs spécialisés sur les hôtes pouvait fortement moduler cette 
conclusion (Keesing et al, 2006). De façon générale, les résultats de cette thèse s’appliquent donc 
à l’étude de l’épidémiologie des maladies transmises par les tiques : les évènements de 
spécialisation locaux des tiques, et leur récurrence dans l’histoire des tiques, pourraient affecter la 
prévalence de ces pathogènes, la dynamique de leur populations dans le temps et dans l’espace. 
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7.  Perspectives de recherche  
 112
De nombreuses interrogations ont surgies durant ce travail de thèse et ont parfois été 
évoquées dans les chapitres précédents. Nous résumerons ici quelques pistes de réflexions :  
 
• Notre connaissance de la phylogéographie d’I. uriae demeure limitée au terme de cette 
étude, et pourrait être étendue à davantage de colonies d’oiseaux plurispécifiques afin d’élucider 
les rapports entre ces races d’hôtes au sein de cette aire d’échantillonnage. La compréhension des 
patrons de variation génétique observés, initialement recherchée à l’aide d’un marqueur 
mitochondrial, passe également par l’élargissement d’une telle étude à des marqueurs nucléaires 
(Hare, 2001).  
• Comment circulent les borrélies à longue distance? Il a été suggéré qu’I. uriae était 
impliquée dans sa circulation transhémisphérique  (Olsen et al, 1995). Quelles espèces de borrélie 
et quelles espèces hôtes sont impliquées dans ces transports? Il s’agirait ici de tester la congruence 
de la variation génétique des borrélies et des tiques, en utilisant différents marqueurs pour les 
tiques et les borrélies. Ces travaux seraient un approfondissement de ceux entrepris par Duneau et 
al. (2008).  
• Il est possible de pratiquer l’élevage de tiques en conditions de laboratoire (au moins pour 
I. ricinus, voir Cotté et al, 2008). Peut-on mettre en évidence expérimentalement l’attractivité des 
différents hôtes chez différentes races de tiques? Peut-on observer des différences 
comportementales chez les tiques infectées et non infectées par telle ou telle autre espèce de 
borrélies? Il a en effet été suggéré une attractivité plus grande des tiques infectées par B. afzelii  
pour les hôtes les plus appropriés à cette borrélies (petits rongeurs) (De Meeûs et al, 2004a). Par 
ailleurs, selon Faulde et Robbins (2008) les femelles tiques infectées par Borrelia burgborferi s.l.  
trouveraient leurs hôtes plus efficacement. Une étude similaire (attractivité pour les hôtes et effet 
comportemental de l’infection) pourrait être entreprise chez I. uriae. 
• A l’échelle intraspécifique, la phylogéographie des tiques n’a pas été abondamment 
étudiée  (e.g., Casati et al, 2008; Kain et al, 1999), et l’espèce I. ricinus est encore moins connue 
qu’I. uriae (voir partie 4) malgré son rôle majeur de vecteur de B. burgdorferi. L’existence de 
marqueurs adéquats utilisés en routine dans une autre étude (Casati et al, 2008), dont le panel 
pourra être élargi à l’avenir lorsque le séquençage en cours du génôme d’I. scapularis (espèce 
appartenant au complexe I. ricinus) aura été achevé, rend possible une étude phylogéographique 
plus approfondie.  
• Quel(s) stade(s) sont impliqués dans la dispersion sexe-spécifique ? Répondre à cette 
question serait rendu possible par la mise au point de marqueurs sexe-spécifiques, toujours sur la 
base de l'obtention prochaine du génôme complet d’I. scapularis. Peut-on mettre en évidence un 
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biais d’exploitation sexe-spécifique des différents hôtes (i.e. les mâles préférant a priori les 
oiseaux, et les femelles les hôtes moins dispersants comme les rongeurs)? 
• Quelle est la généralité de la spécialisation chez I. ricinus (i.e. dans d’autres sites 
d’échantillonnage) ? Dans le complexe d’espèces I. ricinus ? Dans quelle mesure cette 
spécialisation varie-t-elle selon la composition de la communauté d’hôte? 
• A long terme, la compréhension du système I. ricinus impliquerait aussi l’étude 
expérimentale des capacités vectorielles des tiques pour les différentes espèces de borrélies, selon 
le sexe ou la race d’hôte éventuelle de cette tique.  
• Olsen et al. (1995) ont suggéré l’importance d’I. uriae pour la circulation de B. burgdorferi 
s.l. à l’échelle du globe. Quelles sont les relations génétiques des borrélies infectant I. uriae et les 
autres membres du complexe I. ricinus ? Reflètent-elles les évènements de passage des borrélies 
d’une zone continentale à l’autre (i.e. y-a-t-il congruence avec phylogénie et géographie)? Quelle 
est la fréquence de ces échanges et leurs directions privilégiées éventuelles (i.e., dérivent-elles 
majoritairement des haplotypes de borrélies issus d’une même espèce de tique ?)   
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